Postverlagsort Berlin 


KYBERNETI 


Zeitschrift fiir Nachrichteniibertragung, Nachrichtenverarbeitung 


S teuerung und Regelung 1M Organismus und in Automaten 


Journal Dealing with the Transmission and Processing of Information 


as well as with Control Processes in Both Organisms and Automata 


HERAUSGEGEBEN VON : EDITED BY 


H. B. BARLOW, CAMBRIDGE/ENGLAND - M.HALLE, CAMBRIDGE/MASS, 
B. HASSENSTEIN, FREIBURG i. Br. - W.D. KEIDEL, ERLANGEN 
I. KOHLER, INNSBRUCK - K. KUPFMULLER, DARMSTADT 
H. MITTELSTAEDT, SEEWIESEN/OBB. - W. REICHARDT, TUBINGEN 
W. A. ROSENBLITH, CAMBRIDGE/MASS. - J. F. SCHOUTEN, EINDHOVEN 
M. SCHUTZENBERGER, POITIERS - K. STEINBUCH, KARLSRUHE 
N. WIENER, CAMBRIDGE/MASS. 


BANDI- HEFT 2 


JULI 1961 


SPRINGER-VERLAG - BERLIN - GOTTINGEN - HEIDELBERG 


RYSERNETIK ) Preis DM 7,80 


Nachdruck: Grundsatzlich diirfen nur Arbeiten eingereicht werden, 4 ie 


Hypere vorher weder im Inland noch im Ausland veréffentlicht worden sind, 

Zeitechrift fir Nachrichtentbertragnne, Nachrichtenverarbeltang, Der Autor verpflichtet sich, sie auch nachtriglich nicht an anderer Stelle 
Steuernng und Regelung im Organism eee ec F zu publizieren. Mit der Annahme des Manuskriptes und seiner Veréffent- 
Erscheint zunichst zwanglos nach MaBgabe des Materials in einzeln soe ie cle ee > apeener ite alla Sprachon alll 
aoe. Lander einschlieBlich des Rechts der fotomechanischen Wiedergabe oder 
pea a oa ee pao: einer sonstigen Vervielfaltigung an den Verlag tiber. Jedoch wird gewerb- 
as oa a é¢ eee os lichen Unternehmen fiir den innerbetrieblichen Gebrauch nach Mafgabe 
Darmstadt, Institut fir allgemeine Nachrichtentechnik der TH, des zwischen dem Bérsenverein des Deutschen Buchhandels e.V. und dem 
ES : Bundesverband der Deutschen Industrie abgeschlossenen ‘Rahmenab 


Dr. W. Reichardt kommens dieAnfertigung einer fotomechanischen Vervielfaltigung gestatte 


Abt J Meichardt Se cmastcanene ane 7 Wenn fiir diese Zeitschrift kein Pauschalabkommen mit dem Verlag vereir 


Sonderdrucke: Mitarbeiter erhalten von ihren Arbeiten zusafomen 
75 Sonderdrucke kostenfrei. 


bart worden ist, ist eine Wertmarke im Betrage von DM 0,30 pro Seite z 
verwenden. Der Verlag laBt diese Betrage den Autorenverbénden zuflieBen. 


Berlin- Wilmersdorf, Heidelberger Platz 3 
Fernsprecher 830301 
Fernschreib-Nr. 01-83 319 


Heidelberg 1, Postfach 3027 Springer-Verlag 
Fernsprecher 27901 
Fernschreib-Nr. 04-61 723 


Die Begriffe Nachrichtentibertragung, Nachrichtenverarbeitung, Steuerung und Regelung sind im Bereich der 
Technik und Physik entstanden. Sie werden aber heute nicht nur in der Nachrichtentechnik und Automatisierungs 
technik angewendet, sondern auch im biologischen Bereich. Denkverfahren, wissenschaftliche Erkenntnisse m 
mathematische Methoden aus diesen physikalisch-technischen Gebieten lassen sich vielfach auf Vorgange im 
Organismus iibertragen. Ihre Anwendung auf Probleme der Rezeptor- und Nervenphysiologie hat zu neuen 
kenntnissen tiber die im Organismus verwirklichten nachrichtentechnischen Prinzipien gefiihrt. Umgekehrt zeig 
sich ein wachsendes Interesse der Technik, Physik und Ingenieurwissenschaften an den Vorgéngen der Nachrick 
tentibertragung, -verarbeitung, Steuerung und Regelung im lebenden Organismus. Die bessere Erkenntnis solche 
Vorgange kann wichtige Hinweise auch tiber technische Méglichkeiten geben, wie z. B. bei der Frage nach der 
Wesen des Lernens. ern, Y 

Die Zeitschrift fiir Kybernetik soll diesen Erfahrungsaustausch fordern, indem sie besonders folgende Gebiet 
pflegen will: Informations- und Systemtheorie, Steuerungs- und Regelungstheorie, wissenschaftliche Grundlage! 
und grundsatzliche Verfahren der Nachrichtenverarbeitung, experimentelle Ergebnisse der Rezeptorphysiolog 
und der Nervenphysiologie im Hinblick auf die Nachrichtenverarbeitung und -iibertragung; Steuerung und Reg 
lung im Organismus; Verhalten von Organismen und Gruppen von Organismen bei Aufgaben der Nachrichte 
iibertragung und -verarbeitung; Nachrichtenverarbeitung durch den Menschen; Modelle fiir die Nachrichteniibe 
tragung und -verarbeitung im Organismus. . %, 


The concepts of transmission of information, processing of information and automatic control enginee: ir 
originated within technology and physics. Today, however, these concepts have also found application ta 
biological sciences. The logical procedures, the methods of experimental and theoretical approaches and the math 
matical techniques that are applicable to the physical sciences can often be successfully transferred to the realm | 
the life sciences. By applying those techniques to sensory and neurophysiological problems new insight has bet 
gained into the principles by means of which organisms handle information. Conversely, physicists and enginee 
have shown increasing concern for the mechanisms that organisms have evolved in the areas of communion tenn 
control. The understanding of these mechanisms may have significant technological consequences as, for insta n 
in relation to the nature of learning process. ; i" a 


»Kybernetik« would like to cultivate experimental and theoretical findings in the following fields: Informati 
theory; theory of automata; theory of control systems; mathematical foundations of Somme eee theol 
BEnSOLY processes and micro- and macrophysiology of the central-nervous-system in relation to information ha 
ling; information handling by organisms (incl. man) and taskoriented groups; mathematical models for od 
munication and control processes in organisms. a 


Die Wiedergabe von Gebrauchsnamen, Handelsnamen, Warenbezeichnungen usw. in Aeon Voitashritt boa 
auch ohne besondere Kennzeichnung nicht zu der Annahme, daB solche Namen im Sinne der Waventeiewen E 
Markenschutz-Gesetzgebung als frei zu betrachten waren und daher von jedermann benutzt werden dii 


. 
Olli. 


E 


KYBERNETIK 


BAND I 


JULI 1961 


HEFT 2 


Uber das optische Auflésungsvermégen der Facettenaugen von Limulus 


Von WERNER REICHARDT 


Aus dem Max-Planck-Institut fiir Biologie in Titbingen (Abt. RErcHaRDT) 
Mit 10 Textabbildungen 


Summary. The resolving power of the human eye and 
the apposition eye in insects is discussed on the basis of 
FravunnHorer’s diffraction theory. It is then shown that 
diffraction does not play an important role in the Limulus 
facet eye. In spite of this the visual fields of neighboured 
ommatidia overlap strongly as WarrRMAN has shown. A 
mathematical relation which describes the process of imaging 
the optical surroundings onto the generator potentials of the 
excentric cells of the receptors is presented. This relation 
takes into account the overlap of the visual fields and the 
logarithmic relation between light intensity and generator 
potential (MacNicHot, Fuorrss). On the basis of HarTLinE 
and RaTLiFr’s reports on lateral inhibition in the Limulus eye 
it is shown that this process corrects the overlap and therefore 
increases the resolving power of the eye. The functional 
mechanism of lateral inhibition is in principle able to create 
an image of the optical surroundings in the optic nerve. It 
therefore can compensate for the dioptric apparatus in front 
of the receptor mosaic. The correction process in the Limulus 
eye is studied quantitatively and other cases of principle 
interest are investigated by means of an analog computer. 
The results are discussed and other inhibitory processes in the 
visual and auditory system etc. are mentioned. 


Einleitung 


Alle abbildenden optischen Hinrichtungen besitzen 
auf Grund der Beugungserscheinungen des Lichtes ein 
begrenztes Auflésungsvermégen; so auch das Linsen- 
auge und das Facettenauge. 

Betrachten wir zunachst das Menschenauge als Repra- 
sentanten des Linsenauges: Trifft eine parallele Lichtstrahlung 
auf die Pupille, so erfolgt ein Beugungsvorgang, der sich mit 
der Fraunhoferschen Theorie der Beugung an einer Lochblende 
beschreiben 1a8t. Danach betragt der Durchmesser d des 
Beugungsscheibchens, das von einer punktférmigen Lichtquelle 
hervorgerufen wird 

inten 


— (1) 


In dieser Beziehung bedeuten: / die Brennweite der abbildenden 
Linse, 4 die Wellenlange der Lichtstrahlung und 6 der Durch- 
messer der Lochblende. Wahlt man eine Lichtstrahlung der 
Wellenlange 2—6-10-* cm, deren Intensitaét einen Pupillen- 
durchmesser von etwa 4mm einstellt (Tageslicht mittlerer 
Helligkeit) und beriicksichtigt man den Brechungsindex 
n=1,33 des Glaskérpers und die innere Brennweite des 
Auges von etwa 1,7 cm, so ergibt sich aus Gl. (1) fiir den 
Durchmesser des Beugungsscheibchens auf der Retina d= 
4,7. Bemerkenswerterweise betragt auch der mittlere Ab- 
stand zweier benachbarter Zapfchen in der Fovea centralis 
5u. Demnach ist die vom Receptorenraster der Retina 
bedingte Auflésung an die durch den Beugungsvorgang gesetzte 
Auflosungsgrenze angepaBt. 


Analoge Uberlegungen wurden von BaRLow (1952) 
an Facettenaugen (Appositionsaugen) angestellt. Er 
stiitzt sich auf die experimentellen Befunde von 
Hecut und Wotr (1929) am Bienenauge und von 
Hassenstery (1951) am Riisselkéfer Chlorophanus. 
Hecur und Wo tr konnten zeigen, daB das optimale 
optische Auflésungsvermogen des Bienenauges den 
kleinsten Winkeln zwischen den optischen Achsen 
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d= 1,22 


benachbarter Ommatidien entspricht. HassENSTEIN 
wies im Verhaltensversuch nach, daB die Ommatidien 
von Chlorophanus hinsichtlich der optomotorischen 
Reaktion funktionelle Einheiten darstellen. Varst 
(1959) gelang es — auf der Basis dieser Experimente — 
das optische Auflésungsvermégen des Chlorophanus- 
Auges zu bestimmen. Er fand, daB eine Uberlappung 
der Sehfelder benachbarter Ommatidien im Effekt 
auszuschlieBen ist. Wiirde man diesen Befund ver- 
allgemeinern, so ware das optische Auflésungsvermégen 
des Appositionsauges durch den Winkel ® bestimmt, 
den die optischen Achsen benachbarter Ommatidien 
miteinander bilden. Eine Uberlappung ihrer Sehfelder 
beginnt, wenn sich die Rander der Beugungsscheib- 
chen bertihren. Das ist nach Gl. (1) der Fall, wenn 
zwischen dem Winkel @, der Lichtwellenlange 2 und 
dem Durchmesser 6 eines Ommatidiums in der Cornea- 
flache die Beziehung 


@ = 1,227" (2A) 


besteht. 


Denken wir uns in den optischen Achsen zweier 
Ommatidien A und C punktformige Lichtquellen in 
groBem Abstand vom Augenmittelpunkt angebracht, 
so empfangt das dazwischen liegende Ommatidium B 
keine Lichtstrahlung, wenn 


De goon, (2B) 


Liegen die Ommatidienwinkel jedoch im Bereich 


0<6<1,227', (20) 


so erhalt Ommatidium B Teilstrahlungen von beiden 
Lichtquellen. 

Bartow gelang es, mittels der von BAUMGARTNER 
(1928) hergestellten Schnitte des Bienenauges zu 
zeigen, da im Augenzentralbereich Ommatidiendurch- 
messer und Winkel zwischen benachbarten optischen 
Achsen innerhalb des durch Gl. (2C) festgelegten Be- 
reiches liegen. Analoge Ergebnisse wurden an 27 Hy- 
menopteren gefunden. Allein also auf Grund der 
Beugungserscheinungen tritt hier eine Uberlappung 
der Sehfelder benachbarter Ommatidien auf. 


Das optische Auflésungsvermégen 
des Limulus-Facettenauges 


Zunaichst wollen wir untersuchen, ob auch die 
Ommatidien von Limulus ihrem geometrischen Aufbau 
nach die optische Auflésungsgrenze erreichen. Bei 
jungen Exemplaren von Limulus polyphemus betragt 
nach WaTERMAN (1954) der mittlere Durchmesser 
eines Ommatidiums in der Corneaschicht 6=160 py. 
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3) 


Legt man diesen Betrachtungen wieder eine Licht- 
strahlung der Wellenlange A=6-10~° cm zugrunde, so 
ergibt sich mit Hilfe von Gl. (1) fiir den Sehwinkel, 
unter dem eine weit entfernte punktformige Lichtquelle 
von einem Ommatidium aufgenommen wird, 0,52°. 
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Abb.1A. Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion (Richtcharakteristik) dreier 

Ommatidien des Augenzentralbereiches von Limulus polyphemus, auf- 

genommen in einer zum Auge senkrechten (dorsoventral) Ebene. Die ein- 

getragenen Kurvenverliufe geben die relative Empfindlichkeit der Om- 

matidien als Funktion des Einstrahlungswinkels gegeniiber den optischen 

Achsen (0°) an. Sie wurden nach Messungen von WATERMAN (1954) 
> errechnet 
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Abb. 1B. Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion dreier Ommatidien des 

Augenzentralbereiches yon Limulus polyphemus, aufgenommen in einer 

zum Auge waagerechten (antero-posterior) Ebene. Weitere Einzelheiten 
entsprechen Abb. 1A 


Nun variieren die Winkel zwischen den optischen 
Achsen benachbarter Ommatidien yom Zentralbereich 
des Auges bis zur Peripherie zwischen 4 und 15° 
(WATERMAN). Daraus mul geschlossen werden, daB 
Sehfeldiiberlappungen benachbarter Ommatidien auf 
Grund von Beugungserscheinungen auszuschlieBen 
sind. 

Trotzdem gelang es Warerman durch Ableitung 
von optischen Kinzelfasern zu zeigen, daB die Sehfeld- 
iiberlappung der Ommatidien des Limulus-Auges 
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betrachtliche Werte annimmt. Er bestrahlte Omma- 
tidien des Augenzentrums unter verschiedenen Win- 
keln zu ihren optischen Achsen und variierte die In- 
tensitat der Lichtquelle so lange, bis die Spikefrequenz 
in der ableitenden Faser (von der exzentrischen 
Retinulazelle ausgehend) einen gewissen Standardwert 
einnahm. Die Abb.1A und 1B enthalten in um- 
gerechneter Form die Resultate dieser Messungen. 
Die Ordinatenwerte geben die Empfindlichkeit ein- 
zelner Ommatidien, bezogen auf die Maximalemp- 
findlichkeit an. In den Abszissen wurden die Winkel 
(gegen die optischen Achsen) abgetragen unter denen 
das jeweilige Ommatidium bestrahlt wurde und zwar 
in Abb. 1A fiir die senkrechte (dorsoventral) Ebene 
und in Abb. 1B fiir die waagerechte (antero-posterior) 
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Abb. 2. Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion von Ommatidien des Augen- 

zentralbereiches von Limulus polyphemus, erhalten durch Mittelung tiber 

die in Abb. 1A und B aufgetragenen Richtcharakteristiken fiir einzelne 
Ommatidien (linearer OrdinatenmaBstab) 


Ebene des Auges. Aus beiden Abbildungen ist zu 
ersehen, da® eine merkliche Empfindlichkeit noch bei 
Winkeln von 20° und mehr gegentiber den optischen 
Achsen auftritt. Da die Winkel zwischen benachbarten 
Ommatidien von 4 bis 15° variieren, ist die Uber- 
lappung ihrer Sehfelder betrachtlich. Das Einzel- 
ommatidium besitzt demnach eine relativ hohe 
Apertur. — Mittelt man itiber alle in Abb. 1A und 1B 
aufgetragenen Empfindlichkeitsverteilungen, so ergibt 
sich die in Abb. 2 aufgetragene Verteilungsfunktion. 
Die mittlere Empfindlichkeit eines Ommatidiums in 
Augenmitte ist danach auf 50% abgesunken, wenn es 
unter einem Winkel von 8° gegeniiber seiner optischen 
Achse bestrahlt wird. 


Mit Hilfe der in Abb. 2 wiedergegebenen Emp- 
findlichkeitsverteilungsfunktion li®t sich der EinfluB 
der Sehfeldiiberlappung auf den Kontrast in der Om- 
matidienebene ermitteln. Hierzu denken wir uns wie- 
der zwei punktférmige Lichtquellen gleicher Intensitat 
und in groBer Entfernung vom Augenmittelpunkt in 
den optischen Achsen zweier Ommatidien A und C 
angebracht. Géabe es keine Uberlappung der Seh- 
felder von A, B und C, so wirde Ommatidium B 
keine Strahlung empfangen. Dies ware der Fall, wenn 
der Winkel © zwischen den optischen Achsen benach- 
barter Ommatidien groB gegeniiber der Halbwerts- 
breite der in Abb. 2 aufgetragenen Verteilungsfunktion 
ist. Betrachten wir jedoch kleinere Werte von @, so 
empfangt schlieBlich auch Ommatidium B Strahlung, 
wodurch der Kontrast zwischen A, B und C vermindert 
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vird. Bei noch kleineren ®-Werten erzeugen die Ver- 
eilungsfunktionen einen zusatzlichen Intensitits- 
teil in A bzw. C, der bei Bestimmung des Kontrastes 
wischen A, C und B mit beriicksichtigt werden muB8. 
Jaher wurde in Abb. 3 die von Ommatidium B auf- 
renommene Lichtintensitét I, zu den von A bzw. C 
mpfangenen Intensitaten I, , [¢ in Beziehung gesetzt 
ind als Funktion des Winkels @ aufgetragen (Kurve1). 
Aus diesem Funktionsverlauf lit sich unter anderem 
ntnehmen: Bei einem Abstand der optischen Achsen 
yenachbarter Ommatidien von ®=15,5° betragt die 
<ontrastminderung 25%, bei ©=11,25° sind es 50% 
md im Intervall 0< 6< 6° entsteht sogar eine ,,Um- 
cehr“‘ des Kontrastes, da nun B mehr Licht empfaingt 
ils Ommatidium A bzw. C. 

Die vorstehende Betrachtung hat uns gezeigt, dah 
lie Uberlappung der Sehfelder den Kontrast in der 
Immatidienebene einschranken, ja auflosen und sogar 
umkehren kann. Man kann sich fragen, ob der damit 
verbundene Verlust an optischem Auflésungsvermégen 
yom Nervensystem ganz oder teilweise wieder regene- 
iert werden kann. Eine Nervenschaltung, die das 
eistet, ist im Prinzip nicht ausgeschlossen, da mit der 
Intensitatstiberlagerung in der Ommatidienebene noch 
<ein Verlust an optischer Information verbunden ist; 
liese wird — wie wir spater sehen werden — nur 
pransformiert. Daf Limulus in der Tat eine nervose 
Ausriistung zur Korrektur der Sehfeldtiberlappung 
besitzt, soll im folgenden diskutiert werden. 

In den letzten Jahren haben Fuortes (1958), 
HartTuIne (1947, 1952, 1956, 1957, 1958, 1959), 
MacNicHon (1956, 1958), Miner (1957, 1958), Rart- 
LIFF (1957, 1958, 1959), Wiersma (1954) u.a. die 
histologischen und die nervenphysiologischen Higen- 
schaften des Limulus-Facettenauges untersucht. Sie 
konnten zeigen, daB jedes Ommatidium des Auges 
3 bis 20 Retinulazellen besitzt, deren zentrale Bereiche 
Jas Rhabdom bilden. Das Rhabdom ist diejenige 
morphologische Struktur, von der man annimmt, da 
sich in ihr die Absorption des Lichtes vollzieht. Die 
Rhabdomere der Retinulazellen umschlieBen den Fort- 
satz einer bipolaren Zelle, deren Zellkérper proximal 
und exzentrisch zur Ommatidienachse orientiert ist 
(,,exzentrische Zelle“). Sowohl von den Retinulazellen 
als auch von der exzentrischen Zelle jedes Ommati- 
Jiums gehen Axone aus, die zusammen den optischen 
Nerv bilden. In Abb. 4 wurde dies vereinfacht dar- 
yestellt, indem alle Axone eines Ommatidiums zu je 
siner ,,Leitung’’ zusammengefait wurden. Direkt 
anterhalb der Ommatidien verkniipft ein Fasergeflecht 
Jie Axone des optischen Nerven, wahrscheinlich ttber 
Axon-Synapsen miteinander. Tomira (1956) gelang es 
Jurch antidrome Reizung zu beweisen, daB die Axone 
Jer exzentrischen Zellen nicht durch Synapsen unter- 
brochen sind. 

Bestrahlt man ein Ommatidium des Auges, so wird 
n seiner exzentrischen Zelle ein Generatorpotential 
aufgebaut, dessen stationarer Anteil logarithmisch 
yon der Lichtintensitat abhangt. Bei Anderung der 
Lichtintensitaét im Verhaltnis 1:5-104 wurde eine 
Anderung des Generatorpotentiales von 1:10 gemes- 
sen. Alle bisher unternommenen Untersuchungen 
Jeuten darauf hin, da® die Lichtstrahlung nur das 
Potential der exzentrischen Zelle, dagegen nicht das 
Ruhepotential der Retinulazellen beeinfluBt. So 
wurden auch Spikes anscheinend nur im Axon der 


exzentrischen Zelle, dagegen nicht in den Axonen der 
Retinulazellen nachgewiesen. Die Spikefrequenz steigt 
linear mit der Héhe des Generatorpotentials der 
exzentrischen Zelle an. Dabei entsprechen 20 mV 
Generatorpotential etwa 15 Spikes pro Sekunde. 
Diese Ergebnisse erméglichen es, die Ubersetzung 
der Umwelthelligkeits-Verteilung in Generatorpoten- 
tiale des Limulus-Auges quantitativ zu formulieren. 
Dabei beschranken wir die Betrachtungen auf eine 
Receptorreihe, bestehend aus n-Ommatidien. Ent- 
sprechend denken wir uns die eindimensionale Hellig- 
keitsverteilung aus punktférmigen Lichtquellen auf- 
gebaut, die sich in groBem Abstand vom Augenzentrum 
in den optischen Achsen der Ommatidien befinden. 
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Abb. 3. Helligkeitskontrast in der Ommatidienebene (Kurvel1) und 
Erregungskontrast im optischen Nerv (Kurve 2) als Funktion des Winkels © 
zwischen den optischen Achsen benachbarter Ommatidien. In der Hinschalt- 
figur sind drei Ommatidien (A, B und C) schematisch wiedergegeben, Zwei 
Lichtquellen Z gleicher Intensitét befinden sich in groBem Abstand vom 
Auge in den Achsen der Ommatidien 4 und C. Mit Hilfe der in Abb. 2 
enthaltenen Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion fiir Ommatidien des 
Augenzentralbereichs, wurden die von A, B und C empfangenen Licht- 
intensitaten Z4, Ig und Ig bestimmt. Wegen der angendherten Symmetrie 
des Kurvenverlaufes in Abb. 2, ist I4 ~Ig=I4,¢. Aufgetragen wurde 
das Verhiltnis Zy g—I gig, ¢, das ein Maf fiir den Kontrast in der Om- 
matidienebene darstellt, als Funktion des Winkels ® (Kurvel). Die 
Kurve 2 gibt den entsprechenden Kontrastverlauf fiir die Erregungs- 
ainderungen im optischen Nerv wieder. Er wurde aus den Erregupgs- 
verteilungen der Abb. 6 errechnet. Hinzelheiten im Text. 


Zur Formulierung der Abbildungsgleichung nume- 
rieren wir die Ommatidien, ihre exzentrischen Zellen 
und deren Axone von 1 bis 1; in entsprechender Weise 
die Lichtquellen in den optischen Achsen der Omma- 
tidien. Die Intensitéat der einzelnen Quellen sei mit 
W, %y... %, bezeichnet. x, erzeugt im Ommatidium » 
eine Lichtintensitat «,,x,. Der Koeffizient «,, tragt 
den geometrisch-optischen Verhaltnissen des Einzel- 
ommatidiums Rechnung. Wegen der Uberlappung 
der Sehfelder tragen aber auch alle anderen Licht- 
quellen zur Intensitit im Ommatidium bei; und 
zwar liefert Quelle «4 den Anteil «, ,%,; Quelle w+1 
den Anteil «,,,11%,41 und so fort. Der Uberlappungs- 
grad der Sehfelder benachbarter und weiter vonein- 
ander entfernter Ommatidien ist in den Koeffizienten 
a,, enthalten. Auf Grund dieser Uberlappung ist die 
Lichtintensitat im Ommatidium y» durch die Summe 


y ay, %, gegeben. Entsprechendes gilt fiir alle wei- 
pel 


teren Ommatidien der Reihe. — Wir haben schon 
darauf hingewiesen, da zwischen Lichtintensitaét und 
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Generatorpotential ein logarithmischer Zusammen- 
hang besteht. Bezeichnet man mit %, Y2--- Yn die 
Hohe der Generatorpotentiale in den exzentrischen 
Zellen der Ommatidien 1,2..., so ist dieser Zu- 
sammenhang durch den Ausdruck 
n 
In D) Oy By = Uy Yy 


a 
p=1 


fr MP one (3 A) 
gegeben. Die Koeffizienten a, tragen der Lichtabsorp- 
tion im Rhabdom und der Ubersetzung der absorbier- 
ten Lichtenergie in Generatorpotentiale Rechnung. 
In der optischen Umwelt von Limulus andern sich 
die Reflektionsgrade maximal nicht mehr als etwa 
1:10, in entsprechender Weise ist die raéumliche 
Intensitatsinderung der Lichtquellen in den optischen 


Ommatidien 


Laterale 


(Dara ess | ae feat ae) 
Pa Verknupfungen 


Optischer Nerv 


Abb. 4. Vereinfachte Darstellung einer Ommatidienebene im Facettenauge 
von Limulus. Von den Retinulazellen und der exzentrischen Zelle je eines 
Ommatidiums gehen Axone aus, die zu einer ,,Leitung’’ zusammengefaBt 
wurden. Direkt unterhalb der Sinneszellen yerkniipft ein Geflecht lateraler 
Fasern die Axone miteinander. Diese Querverbindungen verursachen 
inhibitorische Wechselwirkungen zwischen den Erregungen 
im optischen Nery. 


Achsen der Ommatidien auf diesen Schwankungs- 
bereich zu beschranken. Sei nun 2, die geringste 
Intensitat, die von einer der Lichtquellen ausgestrahlt 
wird, so la8t sich die réumliche Intensitatsverteilung 
in einen konstanten Anteil der Intensitat aj, und in 
eine tberlagerte Schwankung Ax, zerlegen. Unter 
diesen Umstinden sind 2,=2%pj,+A2,, %.=2min-+ 
Aa... X,=AXpinp+Aa,. Der EinfluB des raumlich 
konstanten Anteiles auf die Generatorpotentiale der 
n-Ommatidienreihe ist entsprechend Gl. (3A) 
n n 
In | 2% lt in| =In [nin 2 | = & Yymin (3B) 
pa a Eh oct 

Die ¥,min hangen ausschlieBlich von den Koeffizien- 
ten %,, ab, da 2min réumlich konstant ist und damit 
nicht von w abhangt. 

In einer zweiten Gleichung lat sich der EinfluB 
der Intensitaétsabweichungen Ax,, Ax, ... Aw, auf die 
Generatorpotentiale y,, y,... y, angeben. Er auBert 
sich in Abweichungen Ay,, Ay, ... Ay, gegeniiber der 
raumlichen Potentialverteilung, die eine Folge der 
konstanten Intensitatsverteilung ist. Der Zusammen- 
hang zwischen den Ax, und Ay, ist in erster Naherung 
durch das totale Differential von Gl. (3A) gegeben. 
Man erhalt daher in diesem Fall 


n 
a} 
ps ty i Ax, 
p=l 


n =a, Ay, i a ei. 


_ . J 
min > hy i 
pel 


(3C) 


— 
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Die riumliche Anderung der Generatorpotentiale Ay, 
hangt dann in linearer Weise von der raéumlichen — 
Anderung Az, der Lichtintensitat ab. Voraussetzung 
fiir die Approximation ist, daB die linke Seite von 
Gl. (3C) kleiner als eins ist. Dies wird um so besser 
erfiillt, je kleiner die Intensitatsmodulation in der opti- 
schen Umwelt und je gréBer die Sehfeldiiberlappung 
n 


ist. Zieht man noch den Quotienten «, ,/@,%nin >) yp 
wal 


oe yi , 
zu einem neuen Koeffizienten «,,, zusammen, so ver-— 
einfacht sich Gl. (3C) zu 


n 

SS OL, yu A Cy = A Y, 

il 
Gleichung (3 D) bleibt bestehen, wenn sich di 
Beleuchtungsstarke der optischen Umwelt von Limu- 
lus um den Faktor N andert. Man erkennt dies un- 
mittelbar aus Gl. (3C); sowohl a,j, als auch Ax, 
dndern sich dann um den gleichen Faktor NV, so dab 
dieser keinen EinfluB auf den durch Gl. (3C) bzw. 
Gl. (3D) ausgedriickten Zusammenhang zwischen 
Ax, und Ay, besitzt. 

Fassen wir die Av,,Aa,.:.A0, und die Age 
Ay, ... Ay, als Komponenten von Vektoren y bzw. 9 
auf und bezeichnen mit YU’ die Matrix der Koeffizienten 
a,,,, So laBt sich das Gleichungssystem (3D) auch 
abgektirzt schreiben 

We =y. (3K) 
Vorstehende Gleichung besagt: Die raumliche Licht- 
intensitatsanderung wird linear in eine raumliche — 
Generatorpotentialanderung im Limulus-Auge trans-_ 
formiert (s. auch Anhang I). Die Koeffizienten der 
Transformationsmatrix werden im wesentlichen durch 
die Sehfeldiiberlappung der Ommatidien des Auges 
bestimmt. ‘ 

Nachdem wir die Abbildung der Umwelthellig- 
keits-Verteilung auf das Generatorpotential der Om- 
matidienreihe betrachtet haben, soll jetzt der EinfluB 
der lateralen Verkniipfungen (s. Abb. 4) auf die Axone 
des optischen Nerven behandelt werden. Nach Harr- 
LINE und RatuirF wird tiber diese Fasern eine Wechsel- 
wirkung zwischen den Erregungen in den Axonen der 
exzentrischen Zellen hervorgerufen. Dieser Wechsel- 
wirkungsproze8B erstreckt sich nicht nur auf Nachbar- 
ommatidien, sondern erfaBt gréBere Augenbereiche. 

Wir betrachten zunachst die Wechselwirkung zwi- 
schen zwei Ommatidien, die mit i und k bezeichnet — 
seien. Werden beide Ommatidien bestrahlt, so stellen 
sich ohne Wechselwirkung in ihren exzentrischen Zel- 
len die Generatorpotentiale y,, y, ein. Diese Potentiale 
erzeugen in den Axonen der exzentrischen Zellen die 
Spikefrequenzen z;, z,. Der WechselwirkungsprozeB 
bewirkt, das die z,, z, mit den y;, y, uber ein ge- 
koppeltes Gleichungssystem verkniipft sind. Es ist 


Bis = Ys — Yd — Binley, — 2%) a 

Prat = Yn — Yix— Bei (% — 2). : 
Die Koeffizienten f;;, 6, tragen der linearen Uber- 
setzung der Generatorpotentiale in Spikefrequenzen 
Rechnung. Die _, ,Inhibitionskoeffizienten“ Bins Pre 
sind stets positiv und kleiner als eins. Thr Betrag hangt — 
von der Entfernung des Ommatidiums i vom Om- 
matidium & ab. Er wird kleiner mit zunehmender 
Entfernung. Die y%, Yi:x bezeichnen Potentialschwel- 
lenwerte, unterhalb deren die Generatorpotentiale— 


| 
| 
) 


y= Lean (3D) 
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yi» Yx, keine Spikes auslésen. Die Zin» 2, Sind Frequenz- 
schwellenwerte, deren Héhe mit wachsender Entfer- 
1ung von 7 und k ansteigen. z und 2* sind stets positiv, 
la es keine negativen Impulsfrequenzen gibt. — Die 
bere Gleichung des Systemes (4) sagt aus: 2;, die 
Impulsfrequenz im Axon i, ist linear mit dem Genera- 
orpotential y;, vermindert um den Anteil ye + 
din (%,—2,), verkniipft. Der Index ik des Koeffi. 
ienten # driickt aus, daB das Axon k auf das Axon i 
inwirkt. Der Einflu8 von z, auf z; wird vermindert 
1m die Schwellenfrequenz z%,. Die zweite Gleichung 
les gekoppelten Systemes besagt, daB umgekehrt 
uch z; — und zwar vermindert um die Schwellen- 
requenz zj; — inhibierend auf die Spikefrequenz z, 
les Axons & einwirkt. Die Impulsfrequenzen beein- 
lussen sich also wechselseitig. Gl. (4) gilt in der an- 
geschriebenen Form aber nur, wenn a= ti, =e 
st. Ist dagegen 2;<z#; und z,< 2, So werden keine 
Wechselwirkungen beobachtet. Dem wird dadurch 
Rechnung getragen, daB innerhalb dieses Bereiches 
lie 6,;,6;, null gesetzt werden. Entsprechendes gilt, 
venn die ¥;, y, so stark inhibiert werden, da8 sie unter 
lie zur Spikeerzeugung notwendigen Potentialschwel- 
en ¥};, Yz~, absinken. Unter diesen Umstanden sind 
lann £;;,,, null zu setzen. Gl. (4) stellt also nur 
ereichsweise ein lineares System gekoppelter Glei- 
Hhungen dar. 

Der WechselwirkungsprozeB erstreckt sich nicht 
ur auf zwei Ommatidien, sondern erfabt grdfere 
\ugenbereiche. Daher erhalt man anstelle von Gl. (4) 
ur eine n-Ommatidienreihe das gekoppelte Gleichungs- 
ystem 


bua=%- vi Bra (%:, — 22) — 
— B13 (%g— 23) +++ — 
Boot%e = Yo— YS2— Bor (% — 221) — 
a Bog (23 — 233) Oe Bon ni 2a) (5A) 


Pan @n = Un OEE alk Bae (Zara Zn1) as 


ing Bra (2 ras Zn2) ge ieee, Pum (Ap24— Gs n—1) a 


ach Umstellung laBt sich hierfiir in abgekiirzter Form 


uch schreiben 
n 


Be Ye Piatt D> Biz (@,— 2h) t= 1,2...0. 
b=1kei 


(5 B) 


‘ur die Generatorpotentiale y;, Spikefrequenzen z,, 
otentialschwellen y%,, Frequenzschwellen 2%, und 
‘oeffizienten 6;, gelten entsprechende Bedingungen, 
ie im Zusammenhang mit dem Ommatidien-Zweier- 
ystem diskutiert wurde. i 

Betrachten wir nun den EinfluB der wechselseitigen 
nhibition auf die Intensitatsverteilung in der Recep- 
mrebene. 

Fall 1. Die Lichtintensitat in der Receptorebene 
t so schwach, daB die Potentialschwellen y%. nicht 
berschritten werden. Es ist also 


y;<y% fir i=1,2...n. (6A) 
ann ist 

=O. tir ea 127.3. 2, (6B) 
» daB alle 

bx=O0 firt,k=1,2...n (6C) 


1 setzen sind und daher keine Erregung im opti- 
hen Nerv hervorgerufen wird (trivialer Fall). 
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Fall 2. Die Lichtintensitat in der Receptorebene 
wird soweit angehoben, daB eine direkte Erregung 
aller Axone eintritt, der InhibitionsprozeB jedoch 
nicht wirksam wird. Dieser Fall liegt vor, wenn 


Ui Ue Ut. 4 = Teo ae (7A) 
jedoch 
<2 fir i,k=1,2...n mit itk (7B) 
ist. Unter diesen Bedingungen sind zwar alle 
bi,=9 fir 1;k = 1,2...” mit ¢== hee s(7€) 
dagegen die 


so daf die Generatorpotentiale der exzentrischen Zellen 
in ihren Axonen Spikes auslésen. Eine logarithmische 
Funktion der Intensitatsverteitung in der Receptor- 
ebene wird in diesem Fall unverandert auf die Er- 
regungsverteilung des optischen Nerven iibersetzt. 

Fall 3. Die Lichtintensitaét in der Receptorebene 
wird weiter erhéht, so daB iiber die Direkterregung 
aller Axone hinaus auch ein Teil der Wechselwirkungs- 
prozesse hinzutritt. Unter diesen Umstanden ist 
fire, =D en 


Yi> Vii (S.A) 


und 

% = zy, fiir t,k=1,2...n mit i-2k und |i—k| <Al, (8B) 
<2, fiir i,k=1,2...n und |i—k| > Al. (80) 
Hierin bezeichnet Al die Ausdehnung des Wechsel- 
wirkungsbereiches (Inhibitionsfeld). Sie hangt von 
der Starke der rezipierten Lichtintensitaéten ab. Dem- 
entsprechend sind alle 


Bi, > 0 fir t,k=1,2...n und |i—k| < Al, (8D) 
dagegen alle 
Bi,=0 fir t,4=1,2...n und |t—k|>Al. (8B) 


Nach Gl. (5A) bedeutet dies, daB nun die Spike- 
frequenzen z; in komplizierterer Weise als im Fall 2 
von den Generatorpotentialen y; abhangen. 

Fall 4. Die Lichtintensitaét in der Receptorebene 
wird jetzt soweit erhéht, daB der Wechselwirkungs- 
bereich sich tiber die gesamte n-Ommatidienreihe er- 
streckt, und daB die Schwellenfrequenzen z%, gegen- 
uber den auftretenden Spikefrequenzen z, zu vernach- 
lassigen sind. Das ist der Fall, wenn 


Yo Oe! LOC ee (9 A) 
und 
2p es pen LOLS ae Le eee (9B) 
Entsprechend sind alle 


Unter diesen Bedingungen 1a8t sich GL. (5B) nahe- 
rungsweise schreiben 
n 
Ye) Bin % cn | OY (5C) 
k=1 

Fir |i—k| <3 stellt Gl. (5C) eine gute Naherungderim 
Limulus-Auge beobachteten Wechselwirkungsvorginge 
dar. Aber auch fiir gréBere Werte von |i—4| ist diese 
Naherung brauchbar, da die zugehérigen Inhibitions- 
koeffizienten §;, sehr klein sind. Auf diesen Spezial- 
fall werden sich die Betrachtungen der nun folgenden 
Untersuchung beschranken. Die nichtlinearen Fille 
sollen in einer spateren Arbeit diskutiert werden. 
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In Verbindung mit Gl. (3 A) sind wir damit in der 
Lage, den Zusammenhang zwischen der Umwelt- 
helligkeitsverteilung 4%, %--- % und der Impuls- 
frequenzyverteilung im optischen Nerv %, 22 --- %n an- 
zugeben. Fiir unsere Betrachtungen interessiert hier 
jedoch allein die Ubersetzung der raéumlichen In- 
tensitatsanderungen Ax, in die raumlichen Impuls- 
frequenzinderungen Az. Zur Aufstellung des ent- 
sprechenden Zusammenhanges pilden wir nach Gl. (5C) 
Ay; als Funktion von Az, und erhalten 

n 
Ay,=> Br 4m t= 1,2---%- (5D) 
k=1 

Bezeichnen wir nun mit § die Matrix der Koeffi- 
zienten f;, und fassen die Ay, Ay... AY, und Az, 
Az, ... A%, als Komponenten von Vektoren ) bzw. 3 
auf, so 148t sich fir Gl. (5C) abgekiirzt schreiben 


h= B35. 


In Verbindung mit Gl. (8E) 14Bt sich damit der 
Zusammenhang zwischen der Intensitadtsanderung in 
der optischen Umwelt und der Impulsfrequenzande- 
rung im optischen Nerv anschreiben. Wie man un- 
mittelbar einsieht ist 


se = Wy. 


Nach Rariirr und Harryrne (1959) erzeugen ver- 
schiedene Intensitatsverteilungen in der Ommatidien- 
ebene auch verschiedene Impulsfrequenzverteilungen". 
Die Abbildung der Verteilungen aufeinander ist offen- 
bar umkehrbar eindeutig. Dies ist aus mathematischen 
Griinden nur moglich, wenn die Determinante der 
Inhibitionskoeffizienten von null verschieden ist. Da- 
mit ist aber auch die Auflésung von Gl. (11 A) nach 3 
sichergestellt. Im diskutierten Spezialfall stellen daher 
die lateralen Verkniipfungen von Limulus eine nervoése 
Ausriistung zur Losung von Gl. (11A) dar. Dabei 
mu man sich stets vergegenwartigen, dai wir mit 
Gl. (11.A) eine Ommatidienreihe behandeln. Die for- 
male Auflésung dieser Gleichung nach 3 ergibt sich 
durch Bildung der zu % inversen Matrix 81, mit der 
beide Seiten von links zu multiplizieren sind. In 
dieser Weise erhalt man 

Reenter (11B) 
da 81%8=6, also gleich der Einheitsmatrix ist. 

Die Umwelthelligkeits-Verteilung ¢ wird durch die 
Uberlappung der Sehfelder in eine Intensitatsvertei- 
lung in der Ommatidienebene umgewandelt. Letztere 
kann, wie wir gesehen haben, wesentlich von ersterer 
unterschieden sein. Diesem Proze8, dem formal eine 
lineare Transformation entspricht, tragt in Gl. (11B) 
die Koeffizientenmatrix 2’ Rechnung. Nun wurde 
gezeigt, da die Erregungsverteilung im Ommatidien- 
raster nicht direkt auf die Erregungsverteilung im 
optischen Nerv abgebildet wird, sondern iiber die 
lateralen Verkniipfungen einem Wechselwirkungs- 
prozeB unterliegt. Der Einflu8 dieser Wechselwirkung 
auBert sich in einer durch die inverse Matrix 67! 
ausgeiibten Transformation der Erregungsverteilung t. 

Bevor die experimentellen Daten von RatiLirr 
und Harriine fiir die Inhibitionskoeffizienten im 

1 Wenn im folgenden von Umwelthelligkeitsverteilungen, 
Intensitatsverteilungen, Impulsfrequenzverteilungen, Erre- 
gungsverteilungen usw. die Rede ist, sind von nun an stets 


die riumlichen Anderungen der Lichtintensitat und der Im- 
pulsfrequenz gemeint. 


(10) 


(11 A) 
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Limulus-Auge herangezogen werden, soll schon an 
dieser Stelle der — vom Standpunkt der Theorie — 
interessanteste Fall von Gl. (11 B) diskutiert werden: 
Stimmen die Koeffizienten «;,, in denen der Grad der 
Sehfeldiiberlappung enthalten ist, mit den Inhibitions- 
koeffizienten B;, wberein, ist also o,—Pi, fir alle 
i, k und damit ’=%, so folgt aus Gl. (11B) 

Ne. (110) 


Trotz der vorhandenen Sehfeldiberlappung wiirde 
unter dieser Bedingung die Umwelthelligkeitsvertei- 
lung auf die Erregungsverteilung des optischen Nerven 
unverandert abgebildet. Die optische Auflosung des 
Lateralauges (Appositionsauges) ist dann allein durch 
die Winkel zwischen den optischen Achsen benach- 
barter Ommatidien bestimmt. Damit ist gezeigt, daB 
das Prinzip der lateralen Inhibition eine Linse vor 
dem Receptorenraster ersetzen kann oder aber — wie" 
im Appositionsauge — vorhandene dioptrische An- 
ordnungen zu korrigieren vermag. 

Die Korrektur hangt von der Hohe und Verteilung 
der Inhibitionskoeffizienten f;; im Facettenauge von 
Limulus ab. Es gelang Harriine und Ratiirr (1958, 
1959) durch Einzelableitungen von Fasern des op- 
tischen Nerven nachzuweisen, daB die Starke der 
gegenseitigen Inhibition zwischen den Ommatidien im 
allgemeinen monoton mit wachsendem raumlichem 
Abstand abnimmt. Abweichungen von dieser Regel 
wurden jedoch auch festgestellt. Dariiber hinaus be-, 
stimmten sie quantitativ die Inhibition zwischen 
Ommatidien, die im Auge 1 mm voneinander getrennt 
sind und fanden in der einen Richtung ein f von 0,15, 
in der anderen Richtung ein solches von 0,17. Die 
mittlere gegenseitige Inhibition betragt also in diesem 
Fall 16%. Ein mathematischer Zusammenhang zwi- 
schen B und der Ommatidiendistanz laBt sich jedoch 
aus den bisher ermittelten Daten nicht angeben. 


Man kommt aber in folgender Richtung einen Schrit 
weiter: Aus einem anderen Experiment RatTLirrs 
und Harriines (1959) 1aBt sich abschatzen,, welche 
GréBenordnung fiir die Inhibitionskoeffizienten einer 
Ommatidienkette anzusetzen ist, wenn eine ein- 
dimensionale Helligkeitsverteilung in der Receptor- 
ebene in Richtung dieser Ommatidienkette orientiert 
ist. Der wesentliche Gedankengang und die Resultate 
dieses Experimentes seien hier kurz wiedergegeben: 
Es sollte festgestellt werden, wie eine scharfe Licht 
intensitatsstufe in der Ommatidienebene in die Impuls 
frequenzen des optischen Nerven itibersetzt wird. Zu- 
nachst wurde untersucht, welches Ergebnis man ohne 
den EHinflu8 der lateralen Inhibition erhalt. Zu diesem 
Zweck wurde im ersten Versuchsabschnitt das Auge 
mit einer Maske bedeckt, die nur ein Ommatidium 
frei lieB. Bewegt man nun die Lichtintensitatsstufe 
Schritt fiir Schritt iber das Auge und registriert die 
Spikefrequenzen in der optischen Faser des unbedeckt 
gelassenen Ommatidiums, so zeigt sich, daf a 
Intensitatsstufe unverformt auf die Spikefrequenzen 
abgebildet wird. Das Resultat dieser Messung gibt die 
obere Kurve (I) in Abb. 5 wieder. Wird dasselb 
Experiment wiederholt, die Maske aber vorher vo: 
Auge entfernt, so erhalt man ein anderes Ergebnis 
(Kurve II in Abb. 5), da jetzt der Inhibitionsprozel 
wirksam ist. Der Intensititssprung wurde in Abb. | 
zwischen die Ommatidien D und £ eines ae 
tragenen Ommatidienrasters gelegt. Man ersieht aus 
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Jer Abbildung, da& der InhibitionsprozeB eine Ver- 
stiirkung des Sprunges in der Erregungsverteilung auf 
Kosten der Erregungen in den Axonen der Nachbar- 
ommatidien bewirkt. Im Bereich hoher Intensitat 
und in einer Entfernung von zwei bis drei Ommatidien- 
abstainden von der Stufe ist die Erregung reduziert, 
im Bereich tiefer Intensitat gegeniiber dem Erregungs- 
minimum angehoben. 

Diese Erregungsverteilung erméglicht es, die In- 
hibitionskoeffizienten fiir eine Modell-Ommatidien- 
kette (in Abb.5 mit A, B, C...H bezeichnet) an- 
zugeben. Diese Koeffizienten miissen andere nume- 
rische Werte besitzen als die in einer Ommatidien- 
kette des Limulus-Auges verwirklichten, da die Modell- 
kette ein eindimensionales Ersatzbild der Receptor- 
ebene darstellt. Sie erméglichen uns aber, die Trans- 
formation eindimensionaler Intensitatsverteilungen 
mittels Gl. (11B) zu behandeln. -—- Zu ihrer Bestim- 
mung bilden wir entsprechend Abb. 5 den Intensitats- 
sprung von I, auf J, ([,> J,) in einer Reihe aus 8Omma- 
fidien nach. Hierzu stellen wir J, und J, als Summe 
der Intensitat J) und der Zusatzintensitaten AI, bzw. 
AI, dar. Entsprechend sind in Gl. (11B) die Kom- 
ponenten von ¢ und zwar Ax, = Ax,=Ax,—Ax, 
oe 2 und 1¢,==A2,—Az, Ar, = 1,—I, 20 setzen. 
Da dieser Intensitatssprung im Experiment von 
RATLIFF und HarTLINE mittels einer Linse scharf 
auf die Ommatidienebene abgebildet wurde, sind in 
Gl. (11B) entsprechend die Hauptdiagonalglieder der 
, Uberlappungsmatrix‘ ’ eins, alle anderen Glieder 
null zu setzen. Damit reduziert sich Gl. (11B) auf 
= By. : 

Die Komponenten von yx sind bekannt, ebenfalls 
lie Komponenten von 3 aus der Erregungsverteilung 
in Abb. 5 (Kurve IT). Das liefert acht Gleichungen mit 
64 Unbekannten — den Inhibitionskoeffizienten der 
Matrix %. In der tiberwiegenden Zahl der Falle ist 
nun experimentell festgestellt worden, daB in einer 
Ommatidienreihe die GréBe der Inhibitionskoeffi- 
“ienten mit zunehmendem Abstand von einem Om- 
matidium monoton abnimmt und zwar symmetrisch 
nach beiden Seiten. Innerhalb kleiner Augenbereiche 
nangt dieser Verlauf im allgemeinen auch nicht davon 
ub, von welchem Ommatidium man ausgeht. Das be- 
leutet aber, daf die S-Matrix symmetrisch ist und 
lariiber hinaus die Elemente in den Diagonalen ein- 
under gleich sind. Damit reduziert sich in unserem 
Fall die Zahl der unbekannten Inhibitionskoeffizienten 
wf acht. Sie sind im Prinzip aus dem Intensitats- 
stufenexperiment bestimmbar. Es ist leicht ein- 
susehen, das — wenn % die beschriebene Form hat — 
lie gemessene Erregungsverteilung in Abb. 5 (Kurve IT) 
intisymmetrisch zu einer Geraden verlaufen miiBte, 
lie parallel zur Abszisse durch den Wendepunkt der 
Hrregungsverteilung geht. Fiir die ausgemessene Ver- 
eilung ist das nicht der Fall; es liegt also hier gerade 
ine asymmetrische Koeffizientenverteilung vor. Um 
rotzdem aus diesem Experiment die Starke der Koeffi- 
jenten fiir einen symmetrischen Fall abschaitzen zu 
<onnen, wurden die f;; in % so bestimmt?, daB der 
rrechnete Kurvenverlauf (s. Kurve III in Abb. 5) 
nit dem Maximum und Minimum der Erregungsver- 
eilung (Kurve II) iibereinstimmt. Ferner wurde dafiir 
esorgt, da die LErregungsdifferenzen von den 


1 Die numerischen Rechnungen wurden mit einem Beck- 


nan EASE 1100 Analog-Rechner vorgenommen. 
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Axonen der Ommatidien A und H in beiden Fallen 
gleich sind. Dies liefert fiir die Inhibition zwischen 
Nachbarommatidien der Modellkette einen Koeffi- 
zienten 0,3, zwischen zweitnachsten 0,2, zwischen 
drittnaichsten 0,1 und fiir die weiteren null. 

Dies Ergebnis gibt uns eine angendherte Vorstel- 
lung von der GréBenordnung der Inhibitions-Koeffi- 
zienten und ermdglicht damit die Aufstellung der 
%-Matrix. Die numerischen Werte der Koeffizienten 
in der Q’-Matrix, die vom Uberlappungsgrad der Seh- 
felder abhiangen, lassen sich aus der gemittelten Emp- 
findlichkeits-Verteilungsfunktion fiir ein Ommatidium 
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Abb. 5. Die Kurvenverlaiufe I und II enthalten die von einem einzelnen 
Ommatidium abgeleiteten Spikefrequenzen bei schrittweiser Verschiebung 
einer Lichtintensitatsstufe tiber das Receptorenraster [nach RATLIFF und 
HARTLINE (1959)]. Die Stufe, deren Intensititsverhdltnis 1:4 betrigt, 
wurde scharf auf die Ommatidienebene abgebildet. Kurvel gibt die 
Erregung im ableitenden Axon fiir verschiedene Positionen der Stufe an; 
in diesem Experiment waren alle Ommatidien mit Ausnahme des Test- 
ommatidiums von einer Maske bedeckt. Die laterale Inhibition ist unter 
diesen Bedingungen unwirksam. Entsprechend erhiilt man eine unverzerrte 
Ubersetzung der Intensititsstufe auf die Spikefrequenz im Testreceptor. 
Die eingetragenen Spikefrequenzen (rechte Ordinatenskala) sind die auf 
die Stufe gemessenen, minus der, durch eine Kontrollichtquelle zwischen den 
Einzelmessungen ausgelésten. In Kurve II ist, nach Entfernen der Maske, 
die Erregung desselben Testommatidiums (linke Ordinatenskala) auf ver- 
schiedene Positionen der Stufe wiedergegeben. Da unter diesen Bedingungen 
das ganze Auge dem Intensititsverlauf ausgesetzt ist, muB der Unterschied 
zwischen den Kurvenverlaufen I und II auf die Inhibitionswechselwirkung 
zuriickgefiihrt werden. Wahrend die Sprunghéhe sich nicht verindert hat, 
ist trotzdem eine KontrastvergréB8erung durch das relative Absinken bzw. 
Ansteigen der Spikefrequenzen im Bereich konstanter Lichtintensititen zu 
beobachten. Kurve III gibt den Spannungsverlauf an den Ausgiingen eines 
8-Ommatidien-Analogrechnermodells wieder. Die groRen Buchstaben in 
der Abszisse bezeichnen Ommatidien eines angenommenen Rasters. Die 
Stufe wurde zwischen die beiden Ommatidien D und E gelegt. Die 
Inhibitionskoeffizienten wurden unter anderem so gewihlt, daB die 
Stufenhéhe — wie im Experiment — durch die Inhibition nicht verindert 
wurde. Weitere Hinzelheiten im Text. 


(s. Abb. 2) entnehmen, wenn man den Winkel ® zwi- 
schen den Achsen benachbarter Ommatidien vorgibt. 
Damit sind wir in der Lage, die Abbildungsgleichung 
(11B) fiir vorgegebene raéumliche Anderungen der 
Umwelthelligkeit und mit @ als Parameter zu lésen. 
In Abb. 6 sind drei Lésungsfalle dargestellt. Abb. 6A 
enthalt eine Ommatidienkette bei der O=15° gesetzt 
wurde. Hierzu denken wir uns wiederum Lichtquellen 
in groBer Entfernung vom Augenzentrum in den op- 
tischen Achsen der Ommatidien angebracht. Die 
Lichtquellen zweier Ketten, die senkrecht zur Zeichen- 
ebene orientiert sind und von denen je eine Quelle 
in den optischen Achsen der Ommatidien D und F 
liegt, geben die Intensitat J,, die tibrigen Lichtquellen 
die Intensitat J, ab. Es ist J,>J,. Ohne Sehfeld- 
tiberlappung rufen die Lichtquellen mit der Intensitét 
I, in diesen Ommatidien eine zusitzliche Intensitat 
hervor, deren Héhe durch die schwarzen Balken ge- 
kennzeichnet ist. Unter Beriicksichtigung der Seh- 
feldtiberlappung ergibt sich jedoch in der Ommatidien- 
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ebene eine (zusatzliche) Intensitatsverteilung, wie sie 
durch die ausgezogene Kurve in Abb. 6A dargestellt 
ist. Nicht nur die Ommatidien D und F, sondern 
auch alle anderen Ommatidien empfangen unter dieser 
Bedingung Lichtstrahlen von Quellen der Intensitat toe 
Die gestrichelte Kurve schlieBlich gibt die Erregungs- 
verteilung in den Axonen der Ommatidien wieder, 
nachdem sich die laterale Inhibition ausgewirkt 
hat. Man erkennt, da die Umwelthelligkeits- 
Verteilung ihrem Verlauf nach wieder hergestellt 
ist. Die Erregungen in den Axonen von D und # 
sind dabei niedriger als die Intensitaétsamplituden in 
der Receptorebene. Dies ist ebenfalls eine Folge der 
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Abb. 6A. 9 Ommatidienreihe. Der Win- 
kel zwischen den Achsen benachbarter 
Ommatidien betrigt 15°. Schwarze Bal- 
ken: Intensitatsverteilung in der Omma- 
tidienebene ohne Sehfeldiiberlappung. 
Ausgezogene Kurve: Intensitaétsverteilung 
in der Ommatidienebene mit Sehfeld- 
iiberlappung. Gestrichelter Verlauf: Er- 
regungsverteilung im optischen Nerv (be- 
rechnet). — Abb. 6B. Der Winkel zwi- 
schen den optischen Achsen benachbarter 
Ommatidien betrigt ® = 10°. Weitere Ein- 
zelheiten wie unter 6A. — Abb. 6C. Der 
Winkel zwischen den optischen Achsen 
benachbarter Ommatidien betrigt ® = 5°. 
Weitere Hinzelheiten wie unter 6A 
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Abb. 6C 


lateralen Inhibition. In Abb.6B wurde dieselbe 
Umwelthelligkeitsverteilung wie in Abb. 6A gewahlt; 
der Winkel zwischen den Achsen benachbarter Om- 
matidien betraigt jedoch hier @=10°. Entsprechend 
ist die Uberlappung der Sehfelder gréRer. Die aus- 
gezogene Kurve stellt wieder die Intensitatsverteilung 
in der Receptorebene dar. Der Kontrast zwischen den 
Intensitaétsmaxima hat sich gegentiber Abb. 6A ver- 
ringert. Die gestrichelte Kurve ist die Erregungsvertei- 
lung im optischen Nerv. Man erkennt deutlich die 
KontrastvergroBerung gegeniiber der Intensitits- 
verteilung in der Ommatidienebene. Die Starke der 
Inhibition reicht jedoch bei diesem Uberlappungsgrad 
fiir eine kontrastgetreue Abbildung der Umwelthellig- 
keitsverteilung auf den optischen Nerv nicht mehr aus: 
In Abb.6C wurde schlieflich bei gleicher Umwelthellig- 
keitsverteilung der Winkel zwischen den optischen 
Achsen benachbarter Ommatidien auf @=5° reduziert. 
Die beiden Intensitaétsmaxima der Umwelthelligkeits- 
verteilung verschmelzen durch die erhéhte Sehfeldiiber- 
lappung zu einem Maximum in der Receptorebene 
(ausgezogene Kurve). Die laterale Inhibition reduziert 
in diesem Fall die Uberlappung so weit, da® die beiden 
Maxima in der Erregungsverteilung des optischen 
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Nerven gerade wieder zum Vorschein kommen (ge- 
strichelte Kurve). 

In Abb. 3 wurde fiir die Receptorebene der Kon- 
trast als Funktion des Winkels ® zwischen den Achsen’ 
benachbarter Ommatidien aufgetragen. Der Verlaut 
der Kontrastfunktion (Kurve 1) wird durch die in 
Abb. 2 wiedergegebene Empfindlichkeits-Verteilungs- 
funktion fir ein Ommatidium bestimmt. Die im 
Abb. 6 wiedergegebenen Erregungsverteilungen im 
optischen Nerv erméglichen es, den durch laterale 
Inhibition im Limulus-Auge hervorgerufenen Kontrast- 
gewinn zusitzlich in Abb. 3 einzutragen. Hierzu hat 
man — entsprechend dem Vorgehen bei der Bestim- 
mung von Kurve 1 — die Erregungsanderungen in den 
Axonen D bzw. F und £ zu berechnen und den Quo- 
tienten Azp, p—Azp/Azp,r (KontrastmaB im op- 
tischen Nerv) als Funktion des Winkels © zu bilden. 
Der Verlauf dieses Zusammenhanges wurde in Abb.3 
(Kurve 2) eingetragen. Man ersieht aus der Abbil- 
dung, daB fir ®@>15°, d.h. fir Kontraste > 77% 
die Sehfeldiiberlappung vollstandig regeneriert wird. 
Im Bereich 0< @<15° ist dies nur teilweise der Fall. 
Zum Beispiel fiir ©=10° wird der Kontrast von 33% 
auf 76% erhdht. Volle Kontrastauflésung in der 
Receptorebene bei ®=6,25° wird in einen Kontrast 
von 10% umgewandelt. : 

Die bisher angestellten Uberlegungen gingen von der 
Voraussetzung aus, da sich die Umwelthelligkeits-Verteilung 
im Fernfeld des Limulus-Auges befindet. Der Uberlappungs- 
grad der Sehfelder ist jedoch im Nahbereich des Auges vom 
Abstand zwischen der Umwelthelligkeits-Verteilung und der 
Ommatidienebene abhangig. Das ist unmittelbar einzusehen: 
Wird z. B. die Helligkeitsverteilung direkt mit der Ommatidien- 
ebene in Kontakt gebracht, so ist damit die Uberlappung der 
Sehfelder aufgehoben; mit zunehmender Entfernung steigt 
der Uberlappungsgrad an und erreicht schlieBlich die aus 
Abb. 2 entnehmbaren Werte des Fernfeldes. — Wir wollen 
jetzt die Ausdehnung des Nahfeldes mittels folgender Uber- 
legung abschatzen (s. Anhang IT). Aus Abb. 3 konnte man 
entnehmen, da unter den Bedingungen des Fernfeldes, die 
Sehfeldiiberlappung gerade noch regeneriert wird, wenn der 
Winkel ® zwischen den Achsen benachbarter Ommatidien 15° 
betragt. Liegt ® jedoch unter 15°, so bleibt ein Kontrast- 
verlust bestehen. Wir fragen nun: Auf welche Entfernung 
hat man unter diesen Bedingungen (6<15°) die Umwelt- 
helligkeits-Verteilung dem Auge zu nahern, damit voller 
Kontrast in der Erregungsverteilung des optischen Nerven 
erreicht wird ? Eine einfache Rechnung (s. Anhang IT, Abb. A) 
ergibt, daB dies der Fallist: Bei @ = 14°, wenn die Lichtquellen 
in den optischen Achsen auf 9mm der Ommatidienebene 
genahert werden; bei ®©=10°, wenn die Distanz 1,8 mm 
betragt und bei = 5° fiir eine Entfernung von 0,9 mm. Das 


Nahfeld des Limulus-Auges erstreckt sich also (in Luft) auf 
eine Distanz von etwa 1 cm. 


Nachdem damit die im Limulus-Auge vorliegenden 
Abbildungsverhaltnisse diskutiert sind, wollen wir 
nochmals zu Gl. (11B) zuriickkehren, die den Zu- 
sammenhang zwischen Umwelthelligkeitsverteilung xy 
und Spikefrequenzverteilung 3 beschreibt. Es ist 
instruktiv, den Abbildungsvorgang an Hand einiger 
Modellfalle zu behandeln, bei denen die Uberlappungs- 
matrix ’ und die Inhibitionsmatrix 8 vorgegeben 
werden. Hierzu betrachten wir eine Ommatidien- 
kette, bestehend aus fiinf Ommatidien, und simulieren 
Gl. (11B) fiir diesen Fall auf dem Analog-Rechner 
(Beckman EASE 1100). Das Prinzipschaltbild de 
Simulierung enthilt Abb.7. Die Eingainge Aa, 
Ax,... Ax; erméglichen die Wiedergabe einer vor- 
gegebenen Umwelthelligkeits-Verteilung in Span- 
nungswerten. Die Leitungen oberhalb der Summa- 
tionsverstérker (auf der Spitze stehende Dreiecke) 
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agen der Sehfeldiiberlappung und damit der ’- 
latrix Rechnung. In jede dieser Leitungen hat man 
ch ein Potentiometer eingebaut zu denken, mit deren 
lilfe die Koeffizienten «;;, eingestellt werden. Die 
on den Leitungen an die Summationsverstarker ab- 
egebenen Spannungen werden dort addiert — ent- 
wrechend der Lichtintensitats-Summierung in der 
mmatidienebene. Die Summationsergebnisse er- 
theinen an den Verstirkerausgingen mit umgekehr- 
m Vorzeichen und werden von den vertikal gezeich- 
eten Leitungen zu den Ausgingen Az,, Az,... Az, 
fiihrt. Dem Inhibitionsproze8 und damit der %- 
latrix wird durch Querverbindungen unterhalb der 
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yb. 7. Vereinfacht wiedergegebene Analogrechner-Schaltung® zur Simu- 
rung einer 5 Ommatidienkette. Die Spannungen 42,, Ax... Ans 
ben die Intensitatswerte der Umwelthelligkeits-Verteilung wieder. 
4, 42.... Az, entsprechen den Spikefrequenzinderungen in den Axonen 
s optischen Nerven. Die auf der Spitze stehenden Dreiecke kennzeichnen 
Summationsverstirker. Naihere Einzelheiten s. Text 


ummationsverstarker Rechnung getragen. Auch 
er hat man sich in jede dieser Leitungen ein Potentio- 
eter eingefiigt zu denken, das den jeweiligen In- 
bitionskoeffizienten f,; simuliert. Diese Verbindun- 
m fiihren einen Teil der Ausgangsspannungen auf 
immationseingange der Verstarker 1, 2...5 zuriick 
1d inhibieren deren — von Az,,Ax,... Ax; her- 
hrende — HingangsgréBen!. Die Ausgangsspannun- 
n Az,,42,...4z, stellen das Analogon zu den 
apulsfrequenzabweichungen in den Axonen 1, 2... 5 
ner aus fiinf Ommatidien bestehenden Kette dar. 
it dieser Rechenschaltung fiir ein 5-Ommatidien- 
stem wurden einige Modellfille von Gl. (11B) 
handelt, die in den Abb. 8A—E dargestellt sind. 
e Teilbildera geben die gewahlten Umwelthellig- 
its-Verteilungen wieder, Teilbilder b enthalten die 
tensitatsverteilungen in der Receptorebene; sie 
id eine Folge der vorgegebenen Sehfeldiiberlap- 
ngen. ‘Teilbilderc, d und e geben Erregungs- 
rteilungen Az,, Az,... 42, wieder und zwar e fiir 
n Fall, daB ’=% ist, die Umwelthelligkeitsvertei- 
ig also scharf abgebildet wird. In den Teilbildern c 
d d weichen die Inhibitionskoeffizienten um gewisse 
ozentsatze (s. Abbildungslegende) vom Fall ’=% 
. In Abb. 8A und B wird die Umwelthelligkeitsver- 
Sneidurch At, —Axr,—A2,—Ax,=0, Axy+-0 ge- 


1 Uber die Stabilitat derartiger Rechenschaltungen zur 
sung linearer algebraischer Gleichungssysteme s. Voco- 
Hs (1960). 
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bildet. Die Sehfeldiiberlappung wurde in Abb. 8A 
symmetrisch, in Abb. 8B asymmetrisch angenommen 
(numerische Werte der Q’- und %-Matrizen s. Abbil- 
dungslegende). In den Abb. 8C—E wird die Umwelt- 
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Abb. 8A. Modelluntersuchungen an einem 5 Ommatidiensystem. Teil- 
bilda. Die Umwelthelligkeits-Verteilung ist 4a, = 4%, = Aa,= Aa; =0, 
Az +0. Die Hohe des schwarzen Balkens entspricht 4a,. Teilbild b. 
Lichtintensitétsverteilung in der Ommatidienebene, hervorgerufen durch 
Uberlappung der Sehfelder. Die Uberlappung ist symmetrisch und wird 
durch folgende Matrix beschrieben: - 


1,0 0,7 0,5 0,4 9,3 
0;7 1,0 0;7 0,5 0,4 
W =] 0,5 0,7 1,0 0,7 0,5 
0,4 0,5.0,7 1,0 0,7 


7 
0,3 0,4 0,5 0,7 1,0 


Teilbildc. Berechnete Erregungsverteilung im optischen Nerv. Die 
numerischen Werte der Inhibitionskoeffizienten weichen um 50% (zu 
kleineren Werten) von den WUWberlappungskoeffizienten ab. ‘Teilbild d. 
Erregungsverteilung im optischen Nery. Die numerischen Werte der 
Inhibitionskoeffizienten weichen um 10% von den Uberlappungskoeffi- 
zienten ab. ‘Teilbilde. LErregungsverteilung im optischen Nerv. Die 
Inhibitionskoeffizienten entsprechen den Uberlappungskoeffizienten 


Abb. 8B. Alle Einzelheiten wie unter 8A beschrieben, mit Ausnahme von 
Teilbild b. Die Uberlappung der Sehfelder ist asymmetrisch. Es ist 


1,0 0,3 0,3 0,2 0,2 
0,3 1,0 0,3 0,3 0,2 
0,3 0,3 1,0 0,3. 0,3 
0,2 0,3 0,3 1,0 0,3 
0,2 0,2 0,8 0,3 1,0 


Ww = 


helligkeitsverteilung durch Az,=Az,;=Az;=0, Ax,= 
Aa,+-0 gebildet. Die Sehfeldiiberlappung wurde in 
allen drei Fallen symmetrisch angenommen. In 
Abb. 8C besteht zwischen den Ommatidien zwei, drei 
und vier noch ein gewisser Kontrast; im Fall der 
Abb. 8D ist dieser Kontrast gerade aufgehoben und 
in Abb. 8E ist durch Uberkontrastbildung die zwei- 
gipfelige Umwelthelligkeits-Verteilung auf eine ein- 
gipfelige Verteilung in der Receptorebene abgebildet. 
In allen Fallen ist eine volle Reduktion der Sehfeld- 
tiberlappung erreicht, wenn die Inhibitionskoeffi- 
zienten £;, mit den Uberlappungskoeffizienten «;, 
tibereinstimmen. 
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Noch ein weiterer Modellfall ist hier von Interesse: 
Die gegenseitige Inhibition der Erregungen 1m op- 
tischen Nerv verursacht eine Pressung des Dynamik- 
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Abb. 8C. Alle Einzelheiten wie unter 8A beschrieben, mit Ausnahme 
von Teilbild a. Die Umwelthelligkeitsverteilung ist hier 47, = 42%; = 4a, =0, 
Aa, = Ax,+0. Teilbild b, Die Uberlappung der Sehfelder ist symmetrisch. 
Die Uberlappungsmatrix besitzt die Form: 


1,0 0,4 0,2 0,1 0,05 
0,4 1,0 0,4 0,2 0,1 
W={ 0,2 0,4 1,0 0,4 0,2 
0,1 0,2 0,4 1,0 0,4 
0,05 0,1 0,2 0,4 1,0 


Abb. 8D. Alle Einzelheiten wie unter 8A und 8C beschrieben, mit Ausnahme 
von Teilbild b. Die Uberlappungsmatrix besitzt die Form 
1,0 0,7 0,4 0,3 0,1 
0,7 1,0 0,7 0,4 0,3 
WU’ =| 0,4 0,7 1,0 0,7 0,4 
0,3 0,4 0,7 1,0 0,7 
0,1 0,3 0,4 0,7 1,0 


Abb. 8B. Alle Einzelheiten wie unter 8 A und 8C beschrieben, mit Ausnahme 
von Teilbild b. Die Uberlappungsmatrix besitzt die Form 
1,0 0,7 0,3 0,2 0,1 
0,7 1,0 0,7 0,3 0,2 
WM’ =| 0,3 0,7 1,0 0,7 0,3 
0,2 0,3 0,7 1,0 0,7 
0,1 0,2 0,3 0,7 1,0 
Teilbild ¢. Die numerischen Werte der Inhibitionskoeffizienten weichen um 
40% von den Uberlappungskoeffizienten ab. Teilbild d. Die numerischen 
Werte der Inhibitionskoeffizienten weichen um 2% von den 
Uberlappungskoeffizienten ab. 


bereiches der Spikefrequenzen. Die Starke der Er- 
regungen hangt von der GréBe der Inhibitionskoeffi- 
zienten ab. Zum Studium dieser Abhangigkeit wurde 
mit dem Analog-Rechner ein 12-Ommatidienmodell 
aufgebaut. Die Inhibition beschrinkten wir auf Nach- 


barommatidien; sie ist in der ganzen Ommatidienketté 
dieselbe, so daB man mit einem 6-Koeffizienten aus: 
kommt. Abb.9 enthalt das Ergebnis der Unter- 
suchung. Zunachst wurde die Inhibition aufgehober 
(B=0) und die EingangsgroBen so eingestellt, da all 
Ausgiinge die gleichen Erregungen (4= 2, ae 
212= 80 V) zeigten. Wird die Inhibition eingeschaltet, 
so sinkt das Erregungsniveau ab und zwar monotom 
mit wachsender Inhibitionsstirke. Der Dynamik- 
pereich wird also gepreBt. Bemerkenswert an de m. 
Erregungsverlauf in Abb. 9 ist ferner, daB — begin- 
nend mit B=0,45 — eine zundchst nicht merkbare 
Stérung im konstanten Erregungsniveau sich meh 
und mehr ausbildet und schlieBlich die ganze Kette 
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Abb. 9. Modelluntersuchung an einem 12 Ommatidiensystem. Di 
Analogrechner-Schaltung der Abb. 7 wurde auf zw6lf Ommatidien erweitert 
Die Inhibition beschrinkt sich auf Nachbarommatidien. Zur Ausschaltun 
von Randeffekten wurden die Ommatidien 1 und 12 doppelt so stark wi 
die tibrigen Ommatidien von ihren Nachbarn 2 und 11 inhibiert. Das 1 
Ommatidiensystem reprasentiert damit einen Ausschnitt aus einer — thea 
retisch unendlich langen — Ommatidienreihe, Die Intensitatsverteilun 
in der Receptorebene ist riumlich konstant. Aufgetragen ist die berechnet 
Erregung als Funktion der numerischen Werte des Inhibitionskoeffizienten f 
Weitere Hinzelheiten im Text ‘ 


erfaBt. Theoretische Uberlegungen und Untersuchun 
gen am Analog-Rechner stimmen dahingehend tibet 
ein, daB diese Kette mit 6=0,5 instabil wird. Dé 
negative Erregungen im optischen Nerv auszuschlieBet 
sind, auBert sich dies im Modell darin, daB die gerad 
zahligen Ausgange volle Erregung (80 V), die ungerad 
zahligen keine Erregung (0 V) aufweisen. Dies kénnt 
auch gerade umgekehrt sein, wenn die mit wachsen 
dem 6 umgreifende Stérung von einer anderen Stell 
der Kette ausgegangen ware. Eine Ommatidienkett 
mit Nachbarinhibition nahert sich mit wachsendem | 
einem bistabilen System. | 


Diskussion 


Ein wichtiger Punkt unserer Uberlegungen, de 
noch ausreichender Begriindung bedarf, ist folgend 
Frage: K6nnen zwei oder mehr verschiedene Umwelt 
helligkeits-Verteilungen zu gleichen Intensitatsverte 
lungen in der Receptorebene fiihren? Wenn ja, § 
k6énnte auch die laterale Inhibition diese verschiedene 
Verteilungen prinzipiell nicht voneinander untersche! 
den. Die Abbildung der Umwelt auf die Spike 
frequenzen des optischen Nerven wiire unter diese 
Umstanden nicht eindeutig. Aus Gl. (3E), die de 
Zusammenhang zwischen den Verteilungen y und 
beschreibt, kann mathematisch gefolgert werden, da 
eine umkehrbar eindeutige Zuordnung zwischen ¢ 
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vorliegt, wenn die Determinate der Uberlappungs- 
effizienten «;; verschieden von null ist. Diese Be- 
agung ist notwendig und hinreichend. Mehrdeutig- 
iten dagegen treten auf, wenn diese Determinate 
rschwindet. Dies ist der Fall, wenn zwei oder mehr 
ilen bzw. Spalten in der Determinate einander 
sich oder zueinander proportional sind. — Im 
mulus-Auge nehmen, wie man aus Abb. 2 ersehen 
mn, die Uberlappungskoeffizienten «j, mit wach- 
ndem |i — k,| also mit zunehmendem Winkelabstand, 
onoton ab. Deshalb enthalt die Hauptdiagonale der 
-Matrix die gréBten «’-Werte, die Werte in den 
sbendiagonalen nehmen dagegen sukzessive ab. Die 
terminate dieser Koeffizientenverteilung enthalt 
er weder Zeilen noch Spalten, die gleich bzw. pro- 
rtional zueinander sind; sie ist daher von Null ver- 
hieden, wodurch die Kindeutigkeit der Abbildung 
rch das Limulus-Auge und damit die prinzipielle 
nterscheidbarkeit verschiedener Umwelthelligkeits- 
srteilungen gesichert ist. 

Die in vorliegender Arbeit angestellten Uber- 
sungen gelten unter der Voraussetzung von Reiz- 
dingungen (hohe Lichtintensitaten), die zur Folge 
ben, da die Schwellenfrequenzen 2*, gegeniiber den 
iftretenden Spikefrequenzen z, zu vernachlassigen 
ad (Fall 4). Der Inhibitionsbereich erstreckt sich 
yer die n-Ommatidienreihe. Im Bereich geringerer 
eizintensitaten (Fall 3) hangt die Ausdehnung des 
thibitionsbereiches (Inhibitionsfeld) in hohem MaBe 
m der Lichtintensitat ab, da die Schwellenfrequenzen 
, mit zunehmender Distanz zweier Ommatidien 
\wachsen. Obwohl die quantitativen Eigenschaften 
eses Falles ausfiihrlich erst in einer spaiteren Arbeit 
skutiert werden sollen, liBt sich qualitativ schon 
schatzen, welchen EinfluB ein mit der Licht- 
tensitat sich dnderndes Inhibitionsfeld auf den 
bbildungsvorgang besitzt: Nehmen wir einmal ver- 
nfachend an, die Inhibitionskoeffizienten f,; ent- 
rachen den Uberlappungskoeffizienten «j,. Dann 
halt man im Fall4 eine.scharfe Abbildung der 
mwelt auf den optischen Nerv. Mit verminderter 
eizlichtintensitét schrumpft jedoch das Inhibitions- 
ld sukzessive zusammen (Fall 3), so daB die Uber- 
ppung der Sehfelder nur noch teilweise korrigiert 
arden kann. Das optische Auflésungsvermégen des 
mulus-Auges sollte daher mit abnehmender Reiz- 
htintensitat fallen, mit zunehmender Intensitat 
gegen ansteigen. Hine formal entsprechende Be- 
shung zwischen der GréBe des Inhibitionsfeldes und 
x Lichtintensitat ist am Wirbeltierauge nach- 
wiesen. 

Fine zur Zeit ungeklarte Frage ist, ob der Mecha- 
smus der lateralen Inhibition auch im Insektenauge 
rwirklicht ist. Die anatomischen Voraussetzungen 
fiir sind nach den Ergebnissen von Casal und 
(NoHEZ (1915) an Calliphora und von Mayer (1951) 
1 Musca domestica vorhanden. Neuere elektro- 
ysiologische Untersuchungen von Burkuarpr und 
mTRUM (1960) an Sehzellen des Insektenauges 
hlieBen das Vorhandensein von Inhibitionsprozessen 
cht aus. Sollte die laterale Inhibition im Insekten- 
ge verwirklicht sein, so wiirde damit eine Schwie- 
skeit behoben, der man sich zur Zeit noch gegentiber- 
ht. Es stimmen namlich in der Regel Ommatidien- 
nkel und optisches Auflésungsvermégen gut mit- 
yander iiberein (z.B. an Chlorophanus im Ver- 
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haltensexperiment nachgewiesen), obwohl an allen 
bisher untersuchten Insektenaugen gezeigt werden 
konnte [DE Vries (1959)], daB ein Lichtpunkt in der 
optischen Umwelt von mehreren Ommatidien »8e- 
sehen“ wird. Der Inhibitionsmechanismus kénnte 
diese Schwierigkeit beseitigen und zwar unabhangig 
davon, ob die Sehfeldiiberlappung der Ommatidien 
aus geometrisch- oder beugungs-optischen Griinden 
zustande kommt. Diese Aussage verstéBt nicht gegen 
die Gesetze der wellenoptischen Abbildung, denn die 
magebende Apertur des Insektenauges wiirde dann 
nicht vom Einzelommatidium, sondern von dem 
Bereich des Auges bestimmt, tiber den sich das In- 
hibitionsfeld erstreckt. | 


Inhibitionsvorginge findet man nicht nur im 
Limulus-Auge, sondern auch in vielen anderen Sinnes- 
organen. Sie treten in komplexer Form und in Ver- 
bindung mit Erregungsvorgingen in der Wirbeltier- 
retina auf; HarTiLIne (1939, 1940); Bartow (1953); 
KUFFLER (1953); Bartow, FrrzHucH und KuFFLER 
(1957); Granir (1947, 1952, 1955). Inwieweit diese 
Vorgainge jedoch auch — wie im Limulus-Auge — 
teillinearer Natur sind, erscheint noch nicht geklart. 
Entsprechend den elektrophysiologischen Befunden 
an der Wirbeltierretina sind aus der Sehphysiologie 
des Menschen Phanomene bekannt, die auf In- 
hibitionsprozesse zurtickgefiihrt werden kénnen. Hier- 
zu gehoren die Erscheinungen des Simultankontrastes 
und der Mach-Bander an Hell-Dunkel-Konturen, 
Macu (1865). Auch vom Gehér wissen wir, dab 
inhibitorische Wechselwirkungen offenbar eine wesent- 
liche Rolle bei der Tonhéhenunterscheidung spielen, 
Béxésy (1928). Es gelang GatamBos und Davis 
(1944), bei der Katze durch Ableitung der Spike- 
frequenz einer Hinzelfaser die Inhibition direkt nach- 
zuweisen. SchlieBlich hat Kerren (1959) in einer 
interessanten Arbeit das Frequenzaufloésungsvermégen 
des Gehérs durch Modellvorstellungen fiir die Kontrast- 
steigerung von Erregungsverteilungen zu erklaren ver- 
sucht. Auch bei der Beriihrungsempfindung spielen 
laterale Hemmungsvorginge offenbar eine wesentliche 
Rolle, s. z.B. June (1953) und BEKésy (1958). Man 
ist hier der Ansicht (REIN und SCHNEIDER 1960), daB 
zwei gleichzeitig gesetzte taktile Reize nur dann von- 
einander getrennt werden, wenn zwischen zwei 
erregten Receptoren oder Receptorgruppen eine da- 
zwischenliegende Gruppe um einen gewissen Prozent- 
satz geringer erregt wird. Verschmelzen die beiden 
Erregungsgipfel zu einem einheitlichen, so halt man 
die Trennungsméglichkeit zweier Reize durch das 
Nervensystem fiir ausgeschlossen. Sollte sich zeigen, 
daB& die bei Beriihrungsempfindungen ablaufenden 
Inhibitionsprozesse dem im Limulus-Auge verwirk- 
lichten Prinzip folgen, so mite man diese Hin- 
schrankung fallen lassen. Das zeigt eindeutig der in 
Abb. 8E abgebildete Modellversuch. 


Den Herren Prof. B. Hassenstern, Dr. D. Varst und 


Dr. K. Kirscuretp danke ich fiir wertvolle Hinweise; 
Frau A. Munz fiir das Schreiben des Manuskriptes. 
Anhang I 
Die Transformation 
Wy=y (1) 


14Bt sich als lineare Abbildung des Vektors y auf den Vektor y 
in einem n-dimensionalen linearen Raum , interpretieren. 
Hierzu denken wir uns eine Basis linear unabhingiger 
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Sate ote , ; ME oe 
Einheitsvektoren @,, €:--- @n3 diese bilden ein Koordinat 
system. Mittels der Basisvektoren 14Bt sich ein beliebiger 
Vektor x in der Form 

= Wi, Cy + Ly lp + °° TF My ln (2) 
darstellen. a; sind die Komponenten des Vektors ¥. Nach 
einer bestimmten Rechenvorschrift wird einem Vektor r 
des fi, ein anderer Vektor 4 des gleichen Raumes zugeordnet ; 
m.a.W. der Vektor x wird in den Bildvektor 4 itberfiihrt. 
Dies sei symbolisch mit der Gleichung T(r) =y ausgedrickt, 


in der J’ einen Abbildungsoperator darstellt. 
Gelten bei beliebiger Zahl und fiir zwei beliebige Vektoren 


Y1, 1, aus dem h,, die Beziehungen 
Pur) =e) | 3) 
T(t + b2) =L(es) + Pee) 


so nennt man die Abbildung linear. Die Gln. (3) sagen aus, 
daB die Proportionalitét der Vektoren x und wz auch in ihren 


LX 


[ss h ji 


Abb. 10. Schematische Darstellung der geometrischen Verhaltnisse im 
Nahfeld zweier Ommatidien (gestrichelt wiedergegeben). ZL sind zwei 
Lichtquellen, die im Abstand R vom Augenmittelpunkt in den optischen 
Achsen der Ommatidien liegen. © = Winkel zwischen den Achsen. 7 = Ent- 
fernung Augenmittelpunkt-Corneafliiche. 6 = Ommatidiendurchmesser. 
y = Binfallswinkel fiir Lichtstrahlung von der Nachbarquelle. 
h= HilfsgréBe 


Abbildungen erhalten bleibt und das Bild einer Vektorsumme 
gleich der Summe der Kinzelbilder ist. 
Die Transformationsmatrix A’ =(«j%) leistet nun gerade 
eine lineare Abbildung des Vektors y auf den Vektor y. 
tenerell liegt die Abbildung I’ fest, wenn die Abbildungen der 
Basisvektoren — also J'(e;) — gegeben sind. Damit ergibt sich 
unter Beachtung der Gln. (2) und (3) fiir den Bildvektor 


= D(x) = 2 D'(e) + te D(ey) + +++ + % T(en)- (4) 


Wir haben jetzt noch die auf das Basissystem der e; bezogenen 
Komponenten y; des Bildvektors in Abhangigkeit von den 
Komponenten a; des Vektors y zu bestimmen. Bezeichnet 
man hierzu die Abbildungen der Basisvektoren mit 


Tey) org ey teak ee tos + onze, &=1,2...n (5A) 
oder in Matrizenschreibweise 
Oy J 
3 : 
Te) = ; Sy el ena (5B) 
On ke 
so ergibt sich fiir y 


h= Be; i ~ ay P(ex) = Leu(d 4k ej) = x e(Late wk). (6) 


Man erhilt damit fiir die Komponenten y; das Gleichungs- 
system ; 


Y= Dekerp i=1,2...0. (7) 
k 


Dies entspricht Gl. (1) dieses Anhangs. Es haben also die 
Spaltenvektoren aj; der Transformationsmatrix ’ die an- 
ayo Bedeutung von Abbildungen der Basisvektoren 
im N,- 
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Anhang II 


In Abb. 10 dieses Anhangs sind die geometrischen Ver- 
haltnisse im Nahbereich des Facettenauges dargestellt. Die 
schraffierten Flichen geben benachbarte Ommatidien ver 
einfachtim Schnitt wieder. ® bezeichnet den Winkel zwischen 
den optischen Achsen; L sind Lichtquellen der Umwelthellig- 
keits-Verteilung, die sich im Abstand R vom Augenzent m 
und im Abstand R—r von der Ommatidienebene befinden, 
§ bezeichnet den Durchmesser eines Ommatidiums und y den 
Winkel, unter dem Lichtquelle Z (in der optischen Achse deg 
Nachbarommatidiums) gesehen wird. h ist eine HilfseroBe, 
R—r hangt von 6, ® und ¥ wie folgt ab: Es ist 


sin ® sin ¥ 


h=Rsin® und h=r cn(l oo) ee (1) 
Man erhalt durch Elimination von h 
Rsin (YW — ®)=rsin VY. (2) 
Andererseits ist ; 
p= ctg B/2 (3) 
und damit } 
R—r= 5 otg 2 may! : (4) 


Im Nahbereich des Auges ist Y= ®, im Fernbereich Ww D. 
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Beitrag zu einer regeltheoretischen Analyse der Pupillenreflexdynamik 


I. Mitteilung 
Experimentelle Ergebnisse 


Von H. Ktnxer 
Aus der Psychiatrischen und Neurologischen Klinik der Freien Universitit Berlin (Direktor: Prof. Dr. H. SznBacn) 


Mit 7 Textabbildungen 


Durch zahlreiche Untersuchungen der letzten Jahre 
rde nachgewiesen, da die Reaktion der Pupille auf 
euchtungsanderungen einen Regelungsvorgang dar- 
it (WAGNER u. Mitarb. [1], [2], Driscuen [5], [6], 
‘RK u. Mitarb.[10], Stecemann [11). Als Regel- 
fe im technischen Sinn ist dabei die mittlere 
ichtdichte auf der Retina zu betrachten, die zur 
wihrleistung einer Konstanz der Sehdinge unab- 
gig von Schwankungen der Beleuchtungsstirke 
optischen Umwelt auf einem mittleren Wert ge- 
ten werden mu8 (RaNKE[10]). Neben der Adap- 
ion der Retina dient besonders auch die Pupillen- 
ktion einer solchen Regelungsfunktion, die durch 
nostanthaltung der Leuchtdichte auf der Retina 
en Grunderregung beeinfluBt. 
Dabei hat sich vornehmlich durch die Untersuchun- 
von DriscHEL ergeben, da wesentliche dynami- 
e Kigenschaften dieses Regelsystems mit Verschie- 
igen der vegetativen Gleichgewichtslage korreliert 
1, so daB auf diese Weise eine ,,dynamische Typo- 
e der Reflexkinetik‘‘ auf dem Boden ,,kollektiver 
kmalsverschiebungen‘‘ méglich ist. Damit be- 
len aber auch gute Griinde fiir die Annahme, da 
ch eine quantitative Analyse der Pupillenreflex- 
amik im regeltheoretischen Sinn auch quantitative 
sagen tber die ,,vegetative Tonuslage‘‘ méglich 
den k6énnen. 
Zweck der hier mitgeteilten Untersuchungen war es, 
Giltigkeit der von DriscHEeL mitgeteilten Ergeb- 
e auch fiir unser Material nachzuprtifen, den Be- 
h ihrer statistischen Sicherung genauer abzugren- 
und somit eine Basis fiir den nachfolgenden Ver- 
1 einer regeltheoretischen Analyse zu gewinnen. 


Methodik 


jur Registrierung der Pupillenbewegungen stehen mehrere 
oden zur Verfiigung (Ubersicht und kritische Diskussion bei 
IRSEN [9]). Bei den vorliegenden Untersuchungen wurde 
ortlaufende photoelektrische Registrierung mit Infrarot- 
gewahlt, deren Vorteile fiir unsere Zwecke die Nachteile 
wiegen. Diese Methode geht vor allem auf Marrues u. 
-b. [3] zuriick und wurde unter anderem auch von Cir- 


PERS [4] verwendet. DriscHeEt [5] baute sie noch weiter aus, so 
da8 wir dessen Versuchsanordnung mit geringen Anderungen 
tibernehmen konnten. Eine Absolutmessung der Pupillenflache 
ist hierbei zwar wegen der von Fall zu Fall wechselnden Re- 
flexionsbedingungen nicht mdglich, jedoch entsprechen die 
registrierten Reflexkurven bei ein und derselben Person dem 
tatsachlichen Reflexablauf. Sie sind deshalb ohne weiteres 
untereinander vergleichbar. Beriicksichtigt man bei der Aus- 
messung der gewonnenen Kurven lediglich geeignet definierte 
Zeitwerte ohne Riicksicht auf unterschiedliche Amplituden, 
so lassen sich auch Reflexkurven verschiedener Personen mit- 
einander vergleichen. Der wesentliche Vorteil der photo- 
elektrischen Registrierung liegt darin, daB der Zeitablauf des 
Lichtreflexes unmittelbar aufgezeichnet wird, ohne daB — wie 
bei der kinematographischen Registrierung auf Infrarotfilm — 
erst noch eine zeitraubende Ausmessung der Pupillendurch- 
messer auf zahlreichen Einzelaufnahmen erforderlich ware. 


Den Aufbau der Registrieranordnung zeigt Abb. 1. Sie 
lehnt sich eng an die Apparatur von DriscHen an. Das von 
der Lichtquelle, einer 12 Volt-50 Watt-Scheinwerferbirne aus- 
gehende Licht wird von einem Kondensor auf eine einstellbare 
Irisblende gesammelt. Letztere wird durch eine Linse auf 
die Iris der Versuchsperson abgebildet, so daB hier eine im 
Durchmesser einstellbare, scharf begrenzte, beleuchtete Kreis- 
flache entsteht. Das Licht tritt dabei zuvor durch ein ring- 
formiges, infrarotempfindliches Photoelement (Fa. Dr.B. Lange, 
Berlin) und passiert ein Infrarotfilter (Schott & Gen, Typ 
RG 10, Dicke 22mm), welches in einer auf das Photo- 
element aufsteckbaren Hiilse befestigt ist. Das Filter befindet 
sich zwischen der Iris der Versuchsperson und dem Photo- 
element, weil die Versuche im nur leicht abgedunkelten Raum 
durchgefiihrt wurden und deshalb das Streulicht der Umge- 
bung méglichst weitgehend herausgefiltert werden sollte. Sein 
Betrag wurde auch dadurch wesentlich vermindert, daB sich 
das Photoelement nur etwa 2 cm vor dem Auge der Versuchs- 
person befand. Das ganze Gerat ist mit einer Schwalben- 
schwanzfiihrung versehen. Es wird auf das Gestell eines Zeiss- 
Hornhautmikroskopes montiert, wodurch eine bequeme und 
genaue Hinstellung der Beleuchtungsflache in allen 3 Ebenen 
gewahrleistet ist. Der Kopf der Versuchsperson ruht auf der 
Kinn- und Stirnstiitze des Geriites. 


Das Photoelement wurde an einen Verstirker (Schwarzer 
GWS IV) angeschlossen, der mit dem zugehérigen Schreib- 
system eine Hinheit bildet. Die Empfindlichkeit des ganzen 
Systems liegt bei 220 ~V/cm, die bestimmende Zeitkonstante 
fiir die untere Grenzfrequenz betrigt Z’=3,75 sec. Damit 
wird eine untere Grenzfrequenz (—3db) von 0,04 Hz erreicht. 
Die obere Frequenzgrenze wird durch die mechanischen Eigen- 
schaften des Schreibsystems bestimmt, sie liegt bei 150 Hz. 
In dieser Hinsicht ist der Direktschreiber der Registrierung 
tiber Oszillographen und Registrierkamera weit unterlegen. 
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Fiir die Aufzeichnung des Pupillenreflexes ist diese Hin- 
schrankung jedoch belanglos, da hierbei nur Frequenzen von 
héchstens einigen Hz aufzuzeichnen sind. Das verwendete 
Schreibsystem besitzt eimen Spreizzeiger mit emer Schreib- 
pbreite von maximal 45mm. Die Papiergeschwindigkeit be- 
trug im Anfang der Versuche 30 mmjsec, spater 50 mm/sec. 
Bei Verwendung einer Auswertelupe und unter Beriicksichti- 
gung der Strichbreite lassen sich noch Abstande von 0,2 mm 
einwandfrei trennen, so daf Zeitdifferenzen von 5 msec sicher 
abgelesen werden k6énnen. 


Abb.1. Schema der Registrieranordnung (modifiziert nach DRISCHEL). 
1 Infrarotfilter; 2 Photoelement; 3 Abbildungslinse; 4 Irisblende; 
5 Kondensor; 6 Lichtquelle; 7 Wasserkiihlung 


Die Reizlichtanordnung bestand aus einer Blitzlampe (Typ 
BLSR 80/4) in einem Reflektor, der etwa 150 cm von der Ver- 
suchsperson entfernt aufgestellt wurde. Die Steuerung er- 
folgte durch einen EEG-Blitzer (Fa. Dr. Tonnies, Freiburg), 
wobei Einzelblitze einstellbarer Intensitat sowie Blitzserien 
verschiedener Frequenz ausgelést werden konnten. Die Reiz- 
bedingungen waren bei dieser Anordnung nicht sonderlich de- 
finiert, erwiesen sich aber fiir unsere Zwecke als ausreichend 
konstant. Fiir genauer definierte Reizbedingungen ist ein 
Gerat im Bau, wie es von Mi~uer-Limmrorts [7] beschrieben 


k 
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Abb.2. Definition der Zeitkennwerte des Pupillenreflexes bei Reizung 

durch Impulslicht (modifiziert nach DriscHEL). tz Latenzzeit; ¢) 1 Halb- 

wertzeit des Abstiegs; tg Gipfelzeit; ty 4 Halbwertzeit des Wiederanstiegs; 

t Vat Zehntelwertzeit des Wiederanstiegs. (Die Reaktionskurve ist zur 
besseren Ablesbarkeit 180° um die Zeitachse gedreht) 


wurde. Die Versuchsperson fixierte waihrend der Unter- 
suchungen einen festen Punkt, der durch eine in etwa 3m 
Entfernung aufgestellte hellrote Glimmlampe gegeben wurde. 

Fir regeltheoretische Untersuchungen der Pupil- 
lenreaktion ist zumeist sinusférmiges Reizlicht ver- 
wendet worden, so von Stark u. Mitarb, [10] SrEcz- 
MANN [11] und Waanezr u. Mitarb. [2]. Obwohl seine 
Anwendung fiir bestimmte Fragestellungen sehr vor- 
teilhaft ist, kann an seiner Stelle auch Impulslicht in 
Form von Lichtblitzen verwendet werden. Dies hat 
methodisch den Vorteil, daB eine einzelne Reflex- 
untersuchung, die ebensoviel Informationsgehalt lie- 
fert wie die zeitraubende Aufnahme eines ,,Frequenz- 
ganges, in weniger als 2 sec abgeschlossen ist. Da- 
durch lassen sich gréfere Untersuchungsreihen leicht 
durchfiihren. Die Versuchspersonen werden weniger 
angestrengt als bei langdauerndem Fixieren, wie es 
sonst nétig wire, auferdem ist die Stéranfalligkeit fiir 
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zufallige Bulbusbewegungen wesentlich kleiner. SchlieB- 
lich ist die Untersuchung des dynamischen Verhaltens 
der Pupillenregulation im Zusammenhang mit Ver: 
anderungen der vegetativen Lage, wie sie von Dri 
scHEL genauer durchgefihrt wurde, wohl iiberhaupt 
nur bei Impulslicht méglich. Wie weiter unten zu 
zeigen sein wird, konnen. die Lichtreflexe im Verlaut 
von 1—2 min merkliche Anderungen aufweisen. Dieser 
Befund widerspricht der Voraussetzung eines statio, 
niren Zustandes in den Kigenschaften des Regel: 
systems fiir Zeiten, die zur Aufnahme des Frequenz 
ganges erforderlich sind. 


Die Ausmessung der gewonnenen Reflexkurven erfolgt 
ebenfalls nach der von DRISCHEL angegebenen Methode, di 
in Abb. 2 dargestellt ist. Sie beriicksichtigt den durch di 
Registriermethode bedingten Umstand, da Absolutwerte de 
Amplituden nicht zur Verfiigung stehen. Durch die zweck 
maBig definierten Zeitwerte ist dennoch eine eindeutige quan 
titative Beschreibung der Pupillogramme moglich. Im einzel 
nen wurden fiir jede Pupillenreflexkurve die folgenden Zeit 
kennwerte ausgemessen: 1. Latenzzeit tz, 2. Halbwertzeit de 
Abstieges 4) ,, 3. Gipfelzeit tg, 4. Halbwertzeit des Wieder 


anstieges f)1, 5. Zehntelwertzeit des Anstiegs t 1. Bei einer 


eréBeren Teil der Reflexkurven wurden auch die folgenden 
ebenfalls bereits von DriscHEn definierten Kennwertquotiel 


t 
ten berechnet: 6. Abstiegsquotient Q) = ‘3. 7. Anstieg 


Ye 
8. Anstieg-Abstiegs-Verhaltn 


quotient Q} = mie” > 

t@ 
QO = a a 3 ; 
Nach unseren Erfahrungen stellt die beschrieber 
Methode in Zusammenhang mit der darauf abgest el 
ten Ausmessung der Pupillogramme einen giinstigs 
Ausgleich zwischen einander widersprechenden Idea 
forderungen dar. Sie liefert durch die photoelektris cl] 
Registrierung in Verbindung mit der Direktschreibui 
sofort ausmeBbare Pupillogramme, wobei die Sto 
anfalligkeit gegentiber feinen Bulbusbewegungen h 
der Fixation durch geeignete MaBnahmen hinreichet 
herabgesetzt wird. Der geringe Zeitaufwand vi 
wenigen Sekunden fiir eine Messung gestattet @ 
Durchfiihrung von gré8eren Untersuchungsreih 
auch im klinischen Routinebetrieb. Dariiber hina 
lassen sich feinere Veranderungen der Pupillenrefle 
dynamik, wie sie innerhalb von wenigen Minuten et) 
infolge von vegetativen Verainderungen auftreten ke 
nen, ohne Schwierigkeiten verfolgen. Der Nachte 
daB eine Absolutmessung der Pupillenweite 
moglich ist, wird durch die Methode der Ausmesstt 
die den quantitativen Vergleich von Pupillogram 
auch verschiedener Versuchspersonen erlaubt, we 
gehend ausgeglichen. 


Ergebnisse 

Abb. 3 zeigt einige Beispiele der an insgesa: 
25 Versuchspersonen registrierten Pupillogramm 
Grundsiitzlich wurden alle von DriscHEt bereits ¢ 
gegebenen Reflexformen auch in unserem Unt 
suchungsmaterial gefunden, so da8 hier nur die wi 
tigsten qualitativen Merkmale nochmals erwahnt v 
den sollen. In der weit itiberwiegenden Mehrzahl | 
Fille fand sich die typische aperiodische Grundfo 
des Lichtreflexes, der dabei stets eine ausgewog 
und harmonische Form zeigte, wie sie vom dynai 
schen Verhalten bestimmter technischer Regeleinri 
tungen als Folge einer entsprechenden Stérung 
kannt ist. Fast stets erreicht die Pupille nach d 
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lexablauf wieder ziigig die Ausgangsweite. Bei 
igen Versuchspersonen fanden wir Nachschwankun. 
» die sich hippuséhnlich dem Reflexablauf an- 
lossen. Insgesamt liefen sich 2 Extremformen des 
lexablaufes auch in unserem Material feststellen, 
beide durch eine kontinuierliche Reihe von Zwi- 
enformen verbunden sind. Die von DrIscHEL so 
eichnete ,,hyperkinetische Reflexform“ zeigt bei 
tiv langer Latenz eine rasche Verengung und eine 
che Wiedererweiterung, bei groBerem t, also relativ 
ne tibrige Zeitkennwerte. Umgekehrt ist die » hypo- 
etische Reflexform‘ charakterisiert durch relativ 
ze Latenzzeit, dagegen langere ubrige Zeitkenn- 
te. Die Verlingerung betrifft dabei tiberwiegend die 
sdererweiterungsphase. Bei einigen Versuchsperso- 
_zeigten sich innerhalb von Minuten nur geringe 
anderungen der Zeitkennwerte, wihrend bei eini- 
anderen innerhalb kurzer Zeit die ganze Skala von 
0- bis hyperkinetischen Reflexformen durchlaufen 
‘de. 
Intraindividuelle Variabilitét. Die oben definierten 
skennwerte zeigen nicht nur beim Vergleich ver- 
edener Versuchspersonen, sondern auch an einer 
elnen Versuchsperson bei Betrachtung einer Serie 
Pupillogrammen eine merkliche Variabilitat. Als 
spiel hierfiir sei die Abb. 4 wiedergegeben, die die 
kennwerte bei einer Serie von 27 nacheinander 
Zelésten Lichtreflexen darstellt. Sie stammen von 
r 49jahrigen, weiblichen, neurologisch- psychiatrisch 
mden Versuchsperson. Die Reflexserie erstreckt 
tiber einen Zeitraum von etwa 2,5 min, wobei die 
elnen Kennwerte im genauen Abstand der zugeh6- 
n Lichtreflexe aufgetragen sind. Auf der Ordinaten- 
se sind die Kennwerte in msec aufgetragen. Der 
inatenmakstab ist fiir jede Reihe der Kennwerte 
chieden gewahlt worden, und zwar so, daB 19 des 
iligen Mittelwertes stets der gleichen Ordinaten- 
cke entspricht. Auf diese Weise erhalt man eine 
sichtlichere Darstellung und einen besseren Ein- 
*k von den hier vorliegenden, rhythmischen Schwan- 
gen um einen Mittelwert. Die verbundenen Punkte 
prechen Reflexen, die ohne Unterbrechung regi- 
rt wurden, wahrend die Versuchsperson wahrend 
Licken die Augen fiir einige Sekunden schlo8 und 
entspannte. Hs fallt zunaichst auf, da8 selbst 
rhalb weniger Minuten schon derartige Rhythmen 
reten kénnen, wobei die Pausen zu den Rhythmen 
st in keinem konstanten Verhaltnis zu stehen 
inen. Des weiteren wird eine gleichsinnige Ten- 
| im Verlauf der Kennwerte von 4; bis t, 3, deut- 
wahrend die Verainderungen von ¢, eine gegen- 
ige Tendenz zu denjenigen aller anderen Kenn- 
e haben. Dies gilt nicht nur fiir die auftretenden 
thmen, sondern bei niaherem Zusehen auch fiir die 
elwerte. Dieser Befund entspricht véllig den Er- 
issen von DriscHEL, der die gleichen Korrelatio- 
beschrieben hat. Es bleibt noch anzumerken, daB 
tig ausgepragte rhythmische Ablaufe nicht bei 
_hierauf untersuchten Versuchspersonen nachzu- 
sn waren. Immer fanden sich jedoch zwischen den 
elwerten teils rechnerisch, teils graphisch die 
hen positiven und negativen Korrelationen. 
abelle 1 gibt einen Uberblick tiber die Ergebnisse 
orrelationsstatistischen Bearbeitung von 28 Hin- 
flexen einer anderen Versuchsperson. Hierzu 
en die gegenseitigen linearen Korrelationen der 
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einzelnen Variablen nach den iiblichen Vorschriften 
berechnet und gleichzeitig die Uberschreitungswahr- 
scheinlichkeiten ermittelt. Es ergaben sich teilweise 
sehr enge Korrelationen, so da selbst bei der relativ 
geringen Anzahl von Messungen mit einer einzigen 


| 


Verengung 


Erwelverung 


7000 MSEC 


Abb. 8. Kurvenbeispiele von Pupillogrammen 


Ausnahme hoch signifikante Korrelationskoeffizienten 
gefunden wurden, soweit lediglich die Zeitkennwerte 
selbst betrachtet werden. Tabelle 2 liefert hierzu die 
entsprechenden Regressionskoeffizienten. Anders ver- 
hielten sich dagegen die oben definierten Kennwert- 
quotienten. Tabelle 3 zeigt wieder das Beispiel der 


710 


750 MSeC 

ty 

Abb. 4. Versuchsperson So. Reflexserie innerhalb von 2,5 min. Die auf- 

getragenen Zeitkennwerte weisen rhythmische Verinderungen auf, wobei 

die teils gleich-, teils gegensinnigen Korrelationen der einzelnen Zeitkenn- 
werte untereinander deutlich werden 


gleichen Versuchsperson wie Tabelle 1. Danach lieBen 
sich Zusammenhange zwischen den einzelnen Kenn- 
wertquotienten nicht sichern, wohl aber solche der 
Kennwertquotienten mit der Latenzzeit ¢,;. Beim 
Vergleich verschiedener Versuchspersonen war in- 
dessen bemerkenswert, daB sich bei diesen Korrelatio- 
nen mit ¢, statistisch gesicherte Koeffizienten mit 
anderen Vorzeichen ergeben konnten. So zeigte sich 
etwa einerseits eine positive Korrelation zwischen der 
Latenzzeit und dem Abstiegsquotienten, andererseits 
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eine negative Korrelation zwischen Latenzzeit und 
Anstiegs-Abstiegs- Quotienten. Die letztere Beobach- 
tung machte auch DRISCHEL bei der zusammentassen- 
den Auswertung seines Gesamtkollektivs. 

Demnach findet man fiir die Zeitkennwerte bei den 
verschiedenen Versuchspersonen engere Korrelationen, 
die interindividuell gleiche Vorzeichen besitzen. Man 
wird daraus den SchluB ziehen diirfen, da hier eine 
allgemeingiiltige, von individuellen Unterschieden 
unabhangige GesetzmaBigkeit zum Ausdruck kommt. 
Korrelationen zwischen den Kennwertquotienten sind 
dagegen weit weniger eng und lassen sich anscheinend 
nur bei groBeren Versuchsreihen statistisch sichern. 
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Abb. 5. Konstanz der Regressionsgeraden. Linzelheiten s. Text 


Tabelle 1. Korrelationskoeffizienten r der Zeitkennwerte 
28 Lichtreflexe. Zufallshéchstwerte fiir 2 o: |r| = 0,38, fir 


— 0,91 : 
P<0,001|0,01 > P>0,001/0,01> P> 0,001 


0,1> P<0,05 


Die Korrelationen mit der Latenzzeit sind enger, zeigen 
aber von Fall zu Fall teilweise unterschiedliche Vor- 
zeichen. Hierin wird man unter anderem den EinfluB 
von individual-typischen Faktoren vermuten kénnen. 

Priift man das Verhalten der Regressionslinien fiir 
die Zeitkennwerte bei einer Versuchsperson iiber lan- 


tischen Analyse der Pupillenreflexdynamik. if Kybernetil 


q 
Tabelle 2. Regressionskoeffizienten b der Zeitkennwerte, Regres 
sion von y auf x ¥ 


41,12 | 41,14 


Tabelle 3. Korrelationskoeffizienten r der Kennwertquotiente 
28 Lichtreflexe. Zufallshéchstwerte wie bei Tabelle 1. 


= | 


40,50. 0,98 | 2663 


0,01> P> 0,001 P<0,001 P<0,001 
+ 0,42 40,12 
0,05 > P>0,02 | 0,6> P> 0,5 


+0,31 
02> PS 100 


Tabelle 4. Ubersicht tiber die Verteilung der Zeitkennwerte 


1. Material von DRiscHEL| 2. Higenes Material 


Latenzzeit ty 220 = 245 cd 
Ten 210 ee 145 “08 
Gipfelzeit tg 485 ss 375 e 
“Emete| o | | a | 
maapire Toe [ag | oo | 


gere Zeiten von Tagen bis Wochen, so findet man av 
hier ein konstantes Verhalten: Sowohl die Neigung 
auch die Lage der Regressionskoeffizienten im I 
ordinatensystem bleiben offenbar zumindest tiber 
wisse Zeiten konstant. Abb. 5 zeigt als Beispiel 
Regressionslinie tg/t,, bei einer Versuchsperson. | 
Messungen wurden an 8 Tagen innerhalb von 2 V 
chen vorgenommen. 


Interindividuelle Variabilitét. Uber die Grofe 1 
die Verteilung der bei unseren Versuchspersonen 
fundenen Zeitkennwerte des Pupillenreflexes of! 
tiert Tabelle 4, in der zum Vergleich die entsprech 
den von DriscHEL angegebenen Zeitkennwerte ~ 
aufgefiihrt wurden. Es ergibt sich dabei zuna¢ 
daB die Streuung der Kennwerte im Kollektiv 
DRISCHEL meist gréBer ist, was einerseits auf den 1 
eréBeren Umfang (493 Versuchspersonen), andeé 
seits aber auch auf eine andere Zusammensetzung 
riickzufiihren sein diirfte (Jugendliche von 8—16 « 
ren, Insassen eines Altersheims). 
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Der haufigste Wert der Latenzzeit liegt bei uns 
Oher, derjenige aller tibrigen Zeitkennwerte dagegen 
dedriger als im Material yon DriscuEL, wobei das 
ferhaltnis der jeweiligen Werte annahernd konstant 
leibt. In dieser systematischen Verschiebung er- 
ennt man unschwer wieder die ,,kollektive Merkmals- 
erschiebung“‘, wie sie bereits oben an einzelnen Ver- 
uchspersonen korrelations-statistisch nachgewiesen 
vurde. Das von uns untersuchte Kollektiv zeigt dem- 
ach eine Verschiebung in Richtung auf einen hyper- 
inetischen Reflexablauf. DaB diese Zusammenhange 
icht nur beim Vergleich von einzelnen Versuchs- 
ersonen, sondern auch ganzer Kollektive sichtbar 
verden, spricht wiederum fiir eine von indivi- 
luellen Higentiimlichkeiten unabhingige Allgemein- 
ultigkeit. 

Bei der Untersuchung der Korrelationskoeffizien- 
en eines Teilkollektivs ergeben sich im allgemeinen 
iedrigere Korrelationskoeffizienten. Abb. 6 zeigt die 
eunktwolke fiir den Zusammenhang von ¢); und ty, 
ei 117 Lichtreflexen an 17 Versuchspersonen. Die 
tatistische Bearbeitung ergibt einen Korrelations- 
oeffizienten r= —0,68, der mit einer Uberschrei- 
ungswahrscheinlichkeit von P<0,001 hoch signifikant 
st. Hr ist dagegen wesentlich kleiner als derjenige 
ler Versuchsperson aus Tabelle 1 mit r= —0,86 
P<0,001). Die Differenz beider Korrelationskoeffi- 
ienten ist zwarstatistisch nicht gesichert, aber 
lie breite Streuung der Einzelwerte erweckt 
len Verdacht, daB individuelle Unterschiede 
ler in dem Teilkollektiv zusammengefaBten, 
/ersuchspersonen hierfiir verantwortlich sind. 
Jiese Vermutung bestitigt sich beim Ver- 
leich der Werte zweier aus dem Kollektiv 
erausgegriffener Versuchspersonen, wie 
\bb. 7 darstellt. Von den insgesamt 10 még- 
ichen Korrelationen der Zeitkennwerte sind 
ier zwei wiedergegeben. Es fallt sogleich 
uf, daB die MeBpunkte der beiden Versuchs- 
ersonen vollig voneinander getrennt liegen. 
Vegen der kleinen Anzahl der Messungen 
chien es geraten, ein zufalliges Verhalten 
tatistisch auszuschlieBen. Hierzu wurde der 
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Regressionskoeffizienten, wenn tiberhaupt, eine weit 
geringere interindividuelle Variabilitét aufweisen als 


etwa die Lage der Regressionslinien im Koordinaten- 
system. 


jusammenhang zwischen t,; und t,; gewahlt, 
ei dem die beiden MeBwertreihen noch am 


ngsten zusammenliegen. Fiir beide Reihen 


usammen errechnete sich ein Korrelations- 
oeffizient r= —0,62 mit P<0,001, fir 


ie einzelnen Reihen jeweils r,=—0,89 
P<0,001) bzw. r,=—0,96 (P<0,001). 


Vie beiden Differenzen der Korrelations- 
oeffizienten Ar =—0,27 (P =0,01) bzw. 0,34 


P<0,001) waren signifikant von Null ver- 
ehieden, so da hier offenbar individuelle 


Interschiede nachgwiesen sind. Das gleiche 


iit auch fiir die tibrigen Punktwolken, die 
ier nicht dargestellt sind, die aber jeweils 
och weiter auseinander liegen. 

Fiir die Regressionskoeffizienten, die teils 
schnerisch, teils durch Inspektion der Re- 
ressionslinien miteinander verglichen wurden, konn- 
m in dem untersuchten Material keine verwert- 
aren Unterschiede ermittelt werden. Ob dies auch 
ei der Untersuchung einer gréBeren Zahl von Ver- 
ichspersonen der Fall ist, mu8 offenbleiben. Be- 
its jetzt kann jedoch festgestellt werden, daB die 
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Abb. 7. Interindividuelle Variabilitat. Hinzelheiten s. Text 


Die individuell unterschiedliche Lage der Regres- 
sionslinien, die durch unterschiedliche Absolutwerte 
der Zeitkennwerte bei den einzelnen Versuchspersonen 
zustande kommt, kénnte eine Erklirung bieten fiir 
das ebenfalls individuell verschiedene Verhalten der 
Kennwertquotienten. 
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Diskussion ; 

Die korrelations-statistische Untersuchung der er- 
hobenen Befunde deckt eine Reihe von Kigenschaften 
der gemessenen Zeitkennwerte sowie der berechneten 
Kennwertquotienten auf, die sich in 3 Gruppen glie- 
dern lassen. 

1. Zunachst stellen die Zeitkennwerte selbst eine 
Gruppe intraindividuell variierender Merkmale dar, 
deren Veranderungen innerhalb einer Reihe von 
Lichtreflexen jedoch nicht unabhangig voneinander, 
sondern im Rahmen einer ,,kollektiven Merkmals- 
verschiebung“ erfolgt. DRISCHEL hat dies bereits an 
einem Kollektiv von Zeitkennwerten nachgewiesen, 
welches er aus den Durchschnittswerten einer groBen 
Anzahl von Versuchspersonen gebildet hat. Tatsach- 
lich finden sich diese teils gleich-, teils gegensinnigen 
Korrelationen auch bei einzelnen Versuchspersonen 
statistisch gesichert, sofern nur gentigend Lichtreflexe 
innerhalb einer Serie zur Verfiigung stehen. Man darf 
deshalb hierin eine allgemeingiltige Gesetzlichkeit 
sehen, die wohl der Ausdruck von Veranderungen in 
den dynamischen Higenschaften des zugrunde liegen- 
den Regelsystems ist. Die Méglichkeit dieser Ver- 
anderungen ist offenbar bei allen untersuchten Ver- 
suchspersonen in gleicher Weise vorhanden. Durch 
Nachpriifung der Veranderungen unter dem Einflu8 
vegetativ gerichtet wirksamer Pharmaka konnte 
Driscuen den Nachweis erbringen, daB die dynami- 
schen Anderungen des Regelsystems hiermit in engem 
Zusammenhang stehen. Damit eréffnet sich die Mog- 
lichkeit, aus den Veranderungen der Pupillenreflex- 
dynamik Riickschliisse auf Verdénderungen der vege- 
tativen Gesamtlage unter bestimmten Hinflissen an 
einzelnen Versuchspersonen zu zichen. Es liegt nahe, 
die von uns des ofteren beobachteten Spontanschwan- 
kungen der Zeitkennwerte ebenfalls auf spontane vege- 
tative Anderungen zu beziehen. Damit wiirde sich 
weiterhin die Moglichkeit eréffnen, vorhandene vege- 
tative Spontanrhythmen in bequemer Weise und unter 
giinzlich physiologischen Bedingungen zu verfolgen. 
Hine genauere regeltheoretische Analyse, tiber die an 
anderer Stelle zu berichten sein wird, muBte dann 
zeigen, ob auf diesem Wege auch eine quantitative 
Definition einerseits der ,,vegetativen Gesamtlage*, 
andererseits auch des ,,Tonus‘‘ der vegetativen Hinzel- 
komponenten moglich ist. 

2. Eine 2. Gruppe von Merkmalen scheint sich als 
individual-typisch zu erweisen. Hierzu gehdért die 
Lage der sich aus den Punktwolken ergebenden Re- 
gressionsgeraden innerhalb des Koordinatensystems. 
Es hat sich herausgestellt, daB diese Lage bei einer 
Versuchsperson zumindest tiber gewisse Zeiten kon- 
stant bleibt. Es ist an gréBeren Untersuchungsreihen 
noch zu priifen, ob diese Konstanz unter allen Um- 
stiinden erhalten bleibt oder ob unter bestimmten, 


Tabelle 5. Variabilitat der Kennwertquotienten in Abhaingigkeit von derjenigen der Zertkennwerte 


vielleicht pathologischen Bedingungen Abweichungen 
von dieser Regel auttreten konnen. 


3. Ein individualtypisches Verhalten scheint sich 
desgleichen fiir die Vorzeichen der Korrelationskoeffi- 


zienten zu ergeben, die sich fir den Zusammenhang 
der Kennwertquotienten untereinander und mit den 


Zeitkennwerten selbst, besonders der Latenzzeit, er- 


rechnen lassen. Bei naherer Uberlegung zeigt es sich, 
daB dies mit den Absolutwerten der Zeitkennwerte 


zusammenhangen muB, die ja ibrerseits wieder die 
Lage der Regressionsgeraden im Koordinatensystem 
bestimmen. Tabelle 5 stellt die vollsténdigen Ditfe- 
rentiale der Kennwertquotienten nach den jeweils in 
jhnen enthaltenen Zeitkennwerten dar. Fir den vor- 


liegenden Fall linearer Regressionen k6énnen die ein- 


zelnen Differentiale durch die Differenzen ersetzt 
werden, Hierbei zeigt sich bereits, daB in die ent- 
sprechenden Formeln auch die Absolutwerte der Zeit- 
kennwerte mit eingehen. Die Differenzen der Zeit- 
kennwerte hangen ihrerseits tiber die jeweiligen Regres- 
sionskoeffizienten miteinander zusammen. Hs gilt 
peispielsweise A (és) = Bets, 4. * A (Ez). Auf diese Weise 
14Bt sich etwa berechnen 


ths 
A(Qy) =1tq > bis, tp * A (ta) — a - big, tz * A (tx), 


was den Regressionskoeffizienten bg), 1, ergibt. Die- 
ser mu8 aber notwendig im Vorzeichen mit dem 
zugehorigen Korrelationskoeffizienten uibereinstim- 
men. Die vollstandigen Differentiale fir @, und 
Q,, haben 2 Komponenten mit entgegengesetztem 
Vorzeichen. Sie sind einander gréSenordnungs- 
maBig etwa gleich, so daS A(Q,) und A(Q44) 
je nach Absolutwert der Zeitkennwerte wechselnd 
Vorzeichen haben kénnen. Die Durchrechnung mi 
unserem Material entnommenen Zahlenwerten be- 
stitigt dies, wobei sich z.B. die experimentellen Re- 
gressionskoeffizienten bg,,1, oder bgyr, 4, auch dem 


| 
| 


Zahlenwert nach recht genau aus den anderen ee 


sionskoeffizienten berechnen lassen. Fir A (Q+) jedoch 
ergeben sich bei den uns vorliegenden Zeitkennwerte 
stets positive Werte, so daB immer eine negative Re- 
gression von Q, auf tz, resultierte, und zwar wegen de 
negativen Regressionskoeffizienten zwischen tz, un 
den iibrigen Zeitkennwerten. Diese Uberlegung ver- 
mag also das unterschiedliche Verhalten der Korrela 
tion der Kennwertquotienten mit den Zeitkennwerte. 
zu erklaren, wobei zwischen Q, und tz, immer cin 
gegensinnige, zwischen @, und den iibrigen Zeitkenn- 
werten immer eine gleichsinnige Korrelation bestehen 
mite, wahrend Q, und Q4, individuell unterschied- 
liches Verhalten zeigen. Soweit nachgeprift, findet 
sich diese Folgerung sowohl in unserem Material al: 
auch in der Ubersicht von DriscuEn bestitigt. Damit 
lassen sich die Higenschaften der Kennwertquotienter 
{ 
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wus den jeweiligen Regressionskoeffizienten und Zah- 
enwerten der Zeitkennwerte vorhersagen, die ihrerseits 
lie Lage der Regressionslinien im Koordinatensystem 
bestimmen. 

3. SchlieBlich 1aBt sich eine 3. Gruppe von Merk- 
malen abgrenzen, die auch interindividuell nur geringe 
Schwankungen aufzuweisen scheinen. Soweit bis jetzt 
an unserem Material zu beurteilen, zeigen sich bei den 
verschiedenen Versuchspersonen stets im wesentlichen 
die gleichen Zahlenwerte fiir die Regressionskoeffizien- 
ten. Rechnerisch vorhandene Differenzen erreichten 
im allgemeinen Uberschreitungswahrscheinlichkeiten 
von P=0,3—0,5. Man wird daraus entnehmen koén- 
nen, dai diese Differenzen, wenn tiberhaupt, so nur 
bei wesentlich gréBeren Reflexzahlen der einzelnen 
Versuchspersonen statistisch zu sichern sind, da sie 
vergleichsweise klein sind. 

In diesem Zusammenhang ist noch darauf einzu- 
gehen, daf DriscHEL bei der zusammenfassenden 
Bearbeitung seines Materials nichtlineare Regressionen 
gefunden hat, was bei unserer Untersuchung von Hin- 
zelpersonen nicht der Fall war. Dies liegt offenbar an 
der Verarbeitungsweise der Daten, da DriscHEL die 
arithmetischen Mittel aller bei zahlreichen Versuchs- 
personen gemessenen Zeitkennwerte in den einzelnen 
Latenzzeitklassen miteinander verglich, wobei natiir- 
lich der Zusammenhang zwischen den Reflexzeiten je- 
weils der einzelnen Versuchsperson unterbrochen wer- 
den mu8. Auf diese Weise kénnte durchaus eine 
Nichtlinearitat der Regressionen vorgetauscht werden. 

Aus den Ergebnissen der hier mitgeteilten Unter- 
suchungen lassen sich zusammenfassend einige SchluB- 
folgerungen ziehen. Zunachst bieten sich gute Griinde 
fiir die Annahme, daf die Aufzeichnung der Pupillen- 
reflexdynamik fiir die Untersuchung auch feinerer 
Verainderungen der ,,vegetativen Tonuslage“ ver- 
wendbar ist. Dabei geniigt im allgemeinen die Aus- 
messung und Verwertung der Zeitkennwerte des Re- 
flexablaufes, die untereinander recht enge Korrelatio- 
nen aufweisen. Die etwas umstandliche Berechnung 
der Kennwertquotienten eriibrigt sich, da ihr Ver- 
halten sich aus den Regressionskoeffizienten fir den 
Zusammenhang der Zeitkennwerte untereinander er- 
schlieBen laBt. Sie werden ohnehin stets bei Priifung 
der Korrelationen ohne Mehraufwand ermittelt. Hier- 
bei gentigt das graphische Verfahren, bei dem die Re- 
gressionslinie in die betreffende Punktwolke ein- 
gezeichnet wird. Die dariiber hinausgehende Berech- 
nung der Kennwertquotienten scheint uns keinen 
weiteren Informationsgewinn zu bringen. 

Hine regeltheoretische Analyse der Pupillenreflex- 
dynamik wird sich vorwiegend auf die oben dargestell- 
ten allgemeingiiltigen Zusammenhinge stiitzen mus- 
sen, die dann als notwendige Folge aus den gemachten 
Ansitzen hervorgehen miissen. Auch die interindivi- 
duell offenbar konstante GroBe der Regressionskoeffi- 
zienten miiBte sich aus einer solchen Analyse zahlen- 
maBig ableiten lassen. Die individualtypischen Merk- 
male werden sich aus diesen allgemeinen Ansitzen 
durch Zufiigen spezieller Bedingungen ergeben miissen. 

Zusammenfassung. 1. Die im einzelnen beschrie- 
bene Versuchsanordnung liefert eine bequeme, auch 
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klinisch-routinemaBig anwendbare Methode zur Auf- 
zeichnung der Pupillenreaktion auf Lichtreiz. 

2. Die korrelationsstatistische Bearbeitung der sich 
aus der Ausmessung der Pupillogramme ergebenden 
Zeitkennwerte 1i8t das Vorhandensein individual- 
typischer Merkmale erkennen. 

3. Die Zeitkennwerte der Lichtreflexe variieren 
nicht unabhangig voneinander, sondern nach einer 
GesetzmaBigkeit, die sich auch an einzelnen Versuchs- 
personen statistisch zweifelsfrei sichern 1aBt. 

4. Es 1ai8t sich wahrscheinlich machen, daB die 
Veranderungen der Zeitkennwerte, die Veranderun- 
gen in den dynamischen Higenschaften des zugrunde 
liegenden Regelsystems entsprechen, durch Anderun- 
gen in der Gleichgewichtslage des vegetativen Systems 
bedingt werden. Dadurch lassen sich solche vegetativen 
Anderungen mit Hilfe der Pupillographie in physio- 
logischer Weise verfolgen. 

5. Rhythmische Veradnderungen der Zeitkenn- 
-werte bei Serien von Lichtreflexen an der gleichen 
Versuchsperson lassen auf das Vorhandensein ent- 
sprechender vegetativer Rhythmen innerhalb kur- 
zer Zeiten und unter physiologischen Bedingungen 
schlieBen. 

6. Die experimentellen Ergebnisse bilden eine 
Grundlage fiir die regeltheoretische Analyse der Pu- 
pillenreflexdynamik, die sich zum Ziel setzt, nach 
quantitativen MaBzahlen fir die ,,vegetative Gesamt- 
lage‘ und fur den ,,Tonus‘ der vegetativen Hinzel- 
komponenten zu suchen. 


Der Autor ist Herrn Professor Dr. H. Srnpacn fiir die 
Anregungen zu diesen Untersuchungen und fiir ihre Férderung 
sowie Herrn Dr. W. RercHarpt, Tiibingen, Leiter der Ab- 
teilung Kybernetik im Max-Planck-Institut fiir Biologie, fiir 
die kritische Durchsicht des Manuskriptes und fiir wertvolle 
Anregungen zu besonderem Dank verpflichtet. 
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A Neural Mechanism for the Immediate Reeall of Sequences 
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Summary. LASHLEY’s suggestion that serial behavior has 
a dual organization, central facilitation of the entire sequence 
plus scanning of the individual movements, is taken as the 
starting point for the construction of a model to illustrate in 
more detail how the nervous system might work during such 
behavior. eS. 

Two stages in the learning of a sequence are distinguished: 
1. immediate reproduction of a presented sample, and 2. 
reproduction of habitual responses by association, without the 
necessity of recent access to the original sample. The model is 
primarily concerned with performances of the first type. 

Neurons of a scanning chain, which always fire one another 
in the same order, acquire temporary connections with the 
movements to be recalled., The connections fade rapidly with 
disuse so that the same scanning chain can be used again 
with different combinations of movements. 

The same mechanism will also permit the recall of se- 
quences of words, or other habitual movement complexes, as 
if they were individual movements. It is assumed that such 
habitual motor patterns as words are under the control of 
higher-order cell assemblies which regulate the sequences of 
movements within the response, and thus substitute for the 
general scanning mechanism. This leaves the scanner free to 
form temporary associations with the higher-order cell assem- 
blies for the words. 

It is suggested that the scanning mechanism is actuated 
only by unpredictable inputs so that the elements within a 
habitual series do not acquire unnecessary connections with 
the scanning neurons. The arousal system is known to have 
this characteristic of not being disturbed by the expected, and 
it seems likely that the two systems are intimately related. 

In spite of the occasional paper exhorting psycho- 
logists to take more interest in the motor system 
(LasHnEy 1951; Sperry 1952) we still know very 
little about the way this system is organized. Before 
Warson’s time this could have been due to the belief 
that psychology was the study of the mind (a region 
which introspectively seems populated more by images 
than by responses); its continued neglect during the 
era of behaviorism can only be attributed to the in- 
fluential disciples who kept the “black box” as firmly 
sealed as it had been when it was still called the mind. 
Nowthat physiological psychologyseems well launched, 
there is, at last, a favorable atmosphere in which the 
topic may be pursued. In fact it is imperative to the 
progress of physiological psychology that we under- 
stand more clearly what a response is in terms of neural 
activity. 

Of the few contributions to the theory of responses, 
those of TINBERGEN (1950), and Lasuiny (1951) are 
already classical and no very substantial advance has 
been made upon the ideas they suggested. TINBERGEN 
analysed sequences of instinctive behavior in a way 
that emphasises the hierarchical structure of the motor 
system and, although he was not very explicit about it, 
he also described the feedback principle whereby 
stimuli resulting from a completed act serve to initiate 
subsequent components of the response pattern. 

LASHLEY’s discussion is too wide-ranging to sum- 
marize here, but one idea of his that will be elaborated 
upon in the present paper is that the sequence of 
movements which make up a response is under dual 
control. The two influences comprise a central me- 
chanism, which “readies” all the individual move- 
ments, and a scanning mechanism, which selects the 
movements in the required order. Several reasons are 
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given by Lasuiny for rejecting an alternative ex- 
planation in which the movements are supposed to 
be “chained” by associative linkages between one 
movement and the next. One of the more cogent ob- 
jections is that if one element of the chain needs to be 
repeated, it must acquire two different associations and | 
no mechanism is provided for choosing one at one time 
and the other at another time. Furthermore, if intro-— 
spection can tell us anything at all, it is that we do not 
have to spell out a word, for example, before we know | 
what that word will be. We set out to write a particular 
word, or a whole phrase, rather than to strike a number 
of typewriter keys. If the reader does not find this 
brief paraphrase of LasHLEY’s arguments convincing I 
must refer him to the original paper, or to MILLER, 
GaLanrer and Pripram (1960), where similar argu- 
ments are cited. i 


As soon as one attempts to probe into the neural 
basis of behavioral phenomena one is liable to be 
brought to a full stop by the serial order problem. 
For example, in performances such as the immediate 
recall of a sentence, or the “memory span for digits” 
(WxcHSLER 1944), the ability to reproduce the stimulus 
elements in the order they are received is essential. The 
elements themselves, words or numbers, are quite 
familiar; if it were just a matter of remembering which 
ones had been heard or seen, the problem of explaining 
the neural mechanisms would be much less difficult. 
But as a matter of course we do recall the elements in 
the order in which they were presented, and no ex- 
planation of the processes of memorizing or recalling 
is complete if it does not take that fact into account. 
It is the purpose of this papér to put forward a hypo- 
thesis as to the mechanism that determines serial order. 


Serial Order in Immediate Recall Tasks 


_ After a, sequence of stimulus elements has, been 
presented to an alert subject his nervous system must 
contain a memory trace in which all the information he 
can reproduce is represented. Moreover, as long as he 
can recall the information the trace must be present 
continuously. Information may be translated from 
one form to another but it can never disappear com- 
pletely from the physical world and then be restored. 
Thus all the elements of a temporally extended stimu- 
lus must coexist in the memory trace. This is only 


possible if time is represented by space for the purpose 
of storage. | 


There are two ways of performing a temporo- 
spatial transformation in physical systems; one is t 
have the disturbance move through a medium, as 
sound moves through an echo chamber, the other is to 
‘freeze”’ it onto a matrix and, when it is needed, re- 
constitute it by scanning. The latter corresponds to 


the type of storage found in phonograph records, 
books, etc. : 


Although the first method is simpler in principle, 
the technique is beset with difficulties. The information 
is certain to be degraded as it travels through the 


: 
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nedium (an echo soon becomes unintelligible); the be- 
sinning of the pattern is rarely where it is needed when 
t is needed, and one has to provide a means of identi- 
ying the beginning and the end. When several traces 
are running around in the medium at the same time 
t is all but impossible ever to sort them out again. 
he neural equivalent of this type of trace would in- 
volve information in the form of nerve-impulse patterns 
ravelling continuously through long pathways. The 
second method, the structural trace with scanning, is 
a far more flexible one, and is almost universally used 
in man-made recording systems. There is every reason 
to believe that it is also the principal method of storage 
employed by the nervous system, so let us examine the 
idea of scanning a little more closely. 

To reproduce the stimulus order in the output 
there must be a correspondence between the scanning 
mechanism and the mechanism that lays down the 
trace, just as the printer and reader of a book adhere 
to a common convention as to where to start, and in 
which direction to proceed. In the phonograph, or 
television set, the rate of scanning is a simple function 
of time; it has nothing to do with the progress of the 
action or signal. The pick-up stylus scans the record 
sroove with a constant angular velocity whether there 
is any sound recorded or not. This is not true of a 
reader’s gaze; complex material causes it to slow down, 
and a blank page at the end of a chapter is not so- 
lemnly scanned to the bottom at the same rate as a 
page of print. Other parts of the animal nervous 
system presumably behave similarly; scanning is more 
dependent on the progress of the action than on the 
sheer passage of time. In the case of a response, when 
one movement reaches a critical phase (not necessarily 
its conclusion) information to that effect is trans- 
mitted to the neurons needed to generate the next 
movement in the sequence, and fires them. The trig- 
sering signal may come from many sources: proprio- 
ceptors, the visual and auditory systems (seeing and 
hearing what we are doing) and directly from other 
neurons in the motor system that are firing to produce 
the current movement. 

Scanning in the nervous system is thus rather dif- 
ferent from the process that goes by that name in 
physical devices such as radar or television. It is not 
a signal originating in some ‘‘center’’ which sweeps at 
a constant rate from one motor pool to another, but 
rather a series of signals, each deriving from a different 
momentary focus of activity, and serving to initiate 
further activity. The time factor is of course not com- 
pletely absent from neural scanning; a movement may 
be delayed for a predetermined interval after the end 
of a previous movement, possibly by an after-dis- 
charge of some sort, but accurate timing of movements 
is usually only achieved after long practice. The order 
is learned first, control of the rhythm of the move- 
ments is achieved later. This is what might be ex- 
pected if, for example, we have to learn at what point 
juring the decay of some trace activity the next 
movement should be released for optimum effectiveness. 

Although, as stated above, the total scanning signal 
4t any moment is made up of many sensory and central 
signals collaborating to bring about the next move- 
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ment, only one source, the interconnections within the 
motor system, will be taken into account in the model 
which is about to be described. Other influences can be 
introduced to make the behavior more realistic once 
the basic principles have been made clear. 


A Model for Immediate Recall of Simple Movements 


In order to define the type of performance that the 
model is intended to explain it is necessary to stress the 
distinction between a learned response that has be- 
come a habit (tying one’s shoelaces, or pronouncing a 
familiar word) and the memory for a sequence that is 
to bereproduced once, orafewtimes only, and then for- 
gotten (dialling a telephone number that has just been 
looked up, repeating a sentence word for word, etc.). 
Probably all learned responses start out in this tempo- 
rary form, some then being converted into habits by 
frequent use; our analysis will be concerned primarily 
with traces of the temporary type. 


A number of assumptions need to be made in the 
course of developing our model. The first is that before 
any sequences can be learned, connections must al- 
ready exist between the input signals and the corre- 
sponding effectors for each element of the sequence. 
If, for example, the elements to be strung together are 
words, the sound or sight of each word must be capable 
of triggering the movements required to pronounce the 
word. At a more primitive level, if the elements are 
phonemes to be structured into a word we must assume 
that each sound has connections with the effectors 
needed to produce it. As has often been suggested in 
the past, the associations between sounds and the move- 
ments needed to produce them might well be acquired 
during the stage of spontaneous infantile babbling. 


The fact that a sensori-motor connection exists 
does not mean that it must always be used (we do not 
go around echoing everything we hear or mirroring 
every gesture we see), but in the interest of simpli- 
fication the mechanism for throwing the musculature 
in and out of action will be omitted from the model. 
Consequently, when a stimulus is presented, the cor- 
responding motor neurons of the model are always 
fired?. 

In the diagram of Fig. 1 functional connections 
exist between the four sensory inputs a, b, c, and d, and 
the motor neurons A, B, C, and D, for the correspond- 
ing movements. The path from the receptor to the 
motor neurons would normally be complex, multi- 
synaptic, and modifiable by experience, but this is 
not relevant to the present discussion. 


A second assumption we must make is that there is 
a state of the nervous system that promotes serial 
recall. This state may well be an innate mode of func- 
tioning that occurs spontaneously from time to time. 
If the activity is rewarded (as when a baby is petted for 
repeating ‘‘ma-ma*, or other words) this state will occur 
more frequently. The “‘set’’ to repeat incoming stimuli 
is represented in the model by the activity of the neuron 
S; the performance described below only occurs when 
S is firing. 

1 Readers familiar with the organization of the neuro- 
muscular system as described by Granit (1955) will appre- 
ciate that it is possible for the gamma motor system to be 


active without producing any overt effect, provided that the 
alpha system is not simultaneously facilitated. 
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The heart of the mechanism required for serial 
learning is the system that enables the order of the 
input series to be reproduced in the response : the scan- 
ning mechanism. In Fig. 1 this is represented by the 
string of ‘‘scanner”’ neurons numbered 1 to 5; they are 
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Fig. 1. Diagram of the connections between the scanning system and the 
motor system. Neuron § represents central neurons whose activity gives 
rise to the “‘set” to reproduce input. The numbered neurons constitute the 
scanning mechanism. The motoneurons are lettered. The synaptic knobs 
shown as open circles are not normally effective, but can become so for a 
short time if both scanning and motoneurons concerned fire simultaneously. 
The connections back from the motoneurons to the scanning system, through 
which the switching of activity from one scanning neuron to the next is 
achieved, are not shown in this diagram 
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Collaterals trom 
motoneuron axons 
Fig. 2. Diagram of the inhibitory connections within the scanning system, 


and the mechanism whereby motor activity switches one scanning neuron 
off, and the next one in the chain on 


1o motoneurons 


coupled together in such a way that activity of the 
motor system causes one of them to stop firing and the 
next one along the line to start. Thusthe order in which 
they fire depends neither on the stimuli presented nor 
on the movements made, but on the built-in direction- 
ality of the neuron chain. Only the timing of their 
activity depends on external factors. The mechanical 
analogue would be something like a stepping relay, or 
its electronic counterpart used in decade impulse 
counters, the decatron (ENT1oKNAP 1960) 
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It would not be difficult to design an electronic” 
circuit to perform as the simple five-unit scanning” 
chain is required to do; and as neurons are much more ~ 
versatile than, say, transistors, no doubt the brain 
could produce this effect in any number of ways. For 
the sake of completeness, and to illustrate some of the. 
principles that might be involved, an attempt will be 
made to explain one way in which elements with 
neuron-like-properties could be assembled to perform 
the switching. To minimize confusion, the details of 
the scanning system are illustrated separately in 
Fig. 2. The elements correspond to those with the 
same designations in Fig.1. The system works as 
follows: neuron S, when it fires, facilitates neurons 
1t0 5, but, because of an unequal distribution of 
connections, or different sensitivities of the receiving 
neurons, neuron 1 reaches its critical point of de- 
polarization before the others, and fires. It imme- 
diately elicits a burst of inhibitory activity from neu- 
ron J, to which all neurons in the scanning chain send 
axon collaterals. The inhibition thus set up prevents 
any further firing in the chain for a short time. The 
neurons of the chain are of the type that pass through 
a hypersensitive phase during recovery from refracto- 
riness after firing, and neuron 1 reaches this phase at 
the end of the inhibitory burst. This ensures that 
neuron 1 retains its advantage over the others in the 
chain and therefore fires again. This state of affairs 
will continue indefinitely until some external factor 
intervenes. 

Neuron 1 can be deprived of its advantage by 
preventing it from firing until its hypersensitive phase 
has passed; motor activity can produce this effect. All 
the motoneurons send collateral axons to the inhibitory 
neuron and when one of them fires it produces addi 
tional inhibition which keeps the scanning chain sup 
pressed for longer than usual. At the end of the m 
hibitory burst neuron 1 is no longer hypersensitive ano 
the second scanning neuron is able to fire. 

Neuron 2 is selected to fire next by the after-effects 
of the facilitation it has been receiving via an axon 
collateral from neuron 1. This facilitation is not able 
to fire 2 immediately because of the inhibitory burst 
which accompanies it; however when neuron | is ren- 
dered less sensitive by postponement of its firing, the 
after-effects of the facilitation of neuron 2 give it an 
advantage over the other neurons in the chain. 

Once neuron 2 has fired it passes through a hyper- 
sensitive phase and fires repeatedly, as neuron 1 did 
previously. At the same time it facilitates neuron 3 so 
that, at the next long period of inhibition resulting 
from a movement, neuron 3 takes over the firing. Thus 
each neuron of the chain, when it fires, prevents the 
others from firing and itself continues to fire until a 
motor activity disturbs it; it also prepares the next 
neuron in the chain to take over. 

_ Now let us turn again to Fig. 1 and see what fune- 
tion the scanning chain serves in the total perfor- 
mance. Each of the neurons in the chain synapses 
with all the motoneurons. These synapses are modi 
fied by activity in such a way that temporary connec- 
tions are established between a scanning neuron and 
any motor activity that takes place at the time it is 
firing. Thus, if neuron 1 is firing and the stimulus b is 
presented, motoneuron B will be fired and cell 1 wil 
acquire a temporary connection with it. Immediately 
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afterwards the output of B will cause 1 to stop firing 
and 2 to start, so that when the next stimulus, a let 
us say, is presented, neuron 2 will acquire a temporary 
connection with A. If these stimuli are followed by a 
second b, and then d, neurons 3 and 4 will acquire 
connections with B and D respectively. 

The physiological processes that might be involved 
in forming the temporary connections described above 
have been considered in a previous paper (MILNER 1960). 
According to the hypothesis advanced there, many 
synapses are initially completely ineffective; in fact 
impulses travelling along the axons do not succeed in 
invadng the synaptic knobs. These are called “‘learn- 
ing” siynapses and they are indicated in the diagram 
by open circles. Only if impulses reach them when the 
cell body on which they end is firing do these synapses 
become effective, and they then remain so for a period 
of time which depends on the type of synapse and the 
number of times the same connection has been made 
previously. Some types of synapse may remain ef- 
fective indefinitely after a number of paired firings of 
knob and cell body. Others may never stay effective 
for more than a few seconds however frequently they 
are used. The connections between the scanning 
neurons and the motoneurons are assumed to be of 
this latter type; they always decay to complete in- 
effectiveness after a short period of disuse, so that 
they can be used again in other combinations. 

In order to “play back’’ the sequence which has 
been stored in this way, it is necessary for the chain of 
scanning neurons to revert to its initial state before the 
temporary connections have had time to degenerate. 
Neuron 1 then fires B through the recently acquired 
connection; the output of B fires the inhibitory neuron 
and stops neuron 1, so that 2 can fire. Neuron 2 then 
fires A through its recently acquired connection; A 
then releases neuron 3 which fires B again, and so on. 
It is impossible to say what causes the scanning chain 
to return to its starting position, but it appears likely 
that an additional mechanism is responsible for this 
and comes into action whenever there is a long enough 
pause in the flow of stimuli or movements. _ 

The simple model described above illustrates the 
principles whereby a sequence of up to five input 
signals can be reproduced. It has only four innate, or 
previously learned, S-R connections to work with, so 
its repertoire is extremely limited. (It might be noted 
however that, if all four movements may be made 
simultaneously, even this small model can reproduce 
813,615 different patterns.) Having no redundant 
connections, the machine either works perfectly or not 
at all. Thus, if neuron 2 for any reason fails to fire A, 
neurons 3, 4 and 5 never get a chance to fire and use 
any connections they may have. This type of complete 
failure is less likely to happen in living organisms be- 
cause of the redundancies of connections in their much 
more complex circuits. 

As more neurons are added to the model to make 
it resemble the nervous system more closely, the 
number of synapses required on each motoneuron 
gets impossibly large. In order to multiply the number 
of available synapses we can resort to a type of connec- 
tion that was postulated (for different reasons) by 
Hees (1949) for his cell assembly. Referring again 
to Fig. 1, it may be seen that in order to function 
properly any of the synapses to a motoneuron must be 


capable of being modified when an impulse arrives there 
just as the motoneuron fires. The most likely way that 
this property can be retained in a more extensive 
system is for the motoneuron to be one of a group of 
interconnected cells which fires as a whole. Then, 
when a motoneuron fires, all the other neurons in its 
group must also be firing, and input synapses to any of 
them will be able to acquire a “learned” connection. 
Other ways of multiplying the inputs to the moto- 
neuron (e.g. by a convergent “tree” or “tributary” 
network) tend to isolate the activity of the different 
inputs from one another and from that of the moto- 
neuron so that the interactions needed for learning 
cannot occur. In what follows the groups of inter- 
connected neurons will be designated according to the 
movement their motoneurons elicit; i.e. the group 
of cells containing the motoneuron A will be called 
“cell assembly A’’, and so on. 


Sequences of Complex Responses (Words) 


The problem of extending the model to operate 
with sequences of words, or other habitual complexes 
of movements, reduces to that of establishing higher 
order cell assemblies for the words, and then having 
the scanning neurons operate on these instead of on 
the cell assemblies for the elementary component 
movements. This clearly demands a more complex 
network than that used for the model. As a first step 
towards a solution of the problem let us see to what 
extent the mechanism of our model fits what we know 
about the nervous system. 

It is known from the experiments of Granit (1955); 
June (1953,1958); Amassran and WALLER (1958); 
JASPER, Ricot and Doane (1958); MouNTCASTLE 
(1957); Huser (1958); Grarstern, Burns and HERoN 
(1960), and others, that when a stimulus is presented to 
an animal some neurons in the brain start to fire, some 
previously active neurons stop, and many are not 
affected in any detectable way. Similarly, termination 
of the stimulus brings some of the neural activity to a 
stop, other units continue to fire for a time (afterdis- 
charge), and some of the previously unaffected neurons 
are fired (‘‘off”’ discharge). 

One or two of the experiments cited above also 
show that some neurons respond to a wide range of 
stimuli (AMasstan and WALLER 1958), whereas other 
neurons are only affected by localized stimulation of 
a particular modality. Thus if a stimulus (a, let us 
say) is presented, some of the neurons it affects may 
be regarded as specific to a (these will include the 
neurons in cell assembly A), others are nonspecific, in 
that they would have been similarly affected by any 
other stimulus. Some of the latter neurons could 
correspond to the scanning neurons of the model. 
Corresponding to number 1 are those neurons that are 
spontaneously active when the stimulus a arrives, and 
stop shortly thereafter. These may acquire connections 
with cell assembly A. 

Some nonspecific neurons which take part in the 
afterdischarge of the stimulus are available for associa- 
tion with the next cell assembly to be fired ; they corres- 
pond to neuron 2 of the model. If no second stimulus 
arrives within a second or two, the first group of non- 
specific neurons will return to their previous state of 
spontaneous activity, and, via the connections just 
acquired, they will re-excite cell assembly A. But acti- 
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vity of that assembly promptly stops the firing of those 
nonspecific neurons and starts the second (afterdis- 
charge) group again; so the system goes into a form of 
oscillation. Nonspecific neurons fire and excite their 
associated response, which replies by shutting off the 
nonspecific neurons for a time. When the latter re- 
cover the cycle is repeated. Only fatigue, a change of 
set, or the arrival of another stimulus will break up 
the reverberation. 

If a short sequence of stimuli a, b, etc. is presented, 
each stimulus will acquire connections with the non- 
specific neurons that are firing when it arrives. When 
the sequence is over there will be a reverberation fol- 
lowing a similar course to the one described above, ex- 
cept that aseach group ofnonspecificneuronsis stopped 
the next group will be fired and will re-excite the par- 
ticular cell assembly it has become associated with. 
Thus the reverberation takes on the form of a rehearsal 
of the sequence. As long as the system is undisturbed 
the cell assemblies A, B etc. will be excited one after 
the other a considerable number of times. 

The connections acquired by the nonspecific neu- 
rons are very ephemeral; if the rehearsal is stopped for 
more than a few seconds they fade to an ineffective 
level. If this did not happen the residual connections 
would interfere with subsequent performances. Per- 
manent storage space in the nervous system is con- 
served by the fact that enduring synaptic connections 
are more difficult to establish. Frequent repetition, 
and probably some motivational state, are needed. 
An increased number of repetitions of material to be 
permanently stored is provided by the rehearsal me- 
chanism described above. 

The problem of permanent storage demands atten- 
tion if we are to understand how the scanning system 
can operate on learned movement complexes, such as 
words, as if they were individual movements. Let us 
consider the mechanism by which two cell assemblies 
for simple movements, A and B, by being repeated 
together a number of times, give rise to a third cell 
assembly A-B. Once this compound assembly is estab- 
lished it must be able to fire its elements A and B in 
the correct order without any further assistance from 
the scanning system. This means that it has to in- 
corporate a mechanism having some characteristics of 
the scanning chain, but with permanent and specific 
instead of temporary and caothic connections. 

In order to turn the performance on and off we 
also need a group of neurons analogous to §, the “‘set’’ 
neuron of the model. Thus the A-B cell assembly must 
be considered as a two-level hierarchical structure, the 
lower level having direct connections with individual 
movements and providing for transfer from one move- 
ment to the next, and the upper level having connec- 
tions to all the neurons in the lower level to switch the 
whole performance on and off. This is, of course, 
similar to the arrangement suggested by LasHLEY 
(1951). ; 

To produce a word by association, as for example 
in naming a seen object, it is the upper level that must 
be fired by learned connections from the visual system ; 
once that part is fired the sequence of movements is 
automatically set in train. Similarly, in order to repeat 
a sequence of words by immediate recall, the upper 
level components of the cell assemblies must acquire 
temporary connections from neurons in the scanning 
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chain; that of the first word with neuron I, that of the 
second with neuron 2, etc., so that when the chain runs 
through again it will produce the words in the original 
order. 

Assuming that cell assemblies for words are in prin- 
ciple something like the structure described, we next 
face the question of how motor cellassemblies ofthe type 
postulated are built up by experience. It is not diffi-- 
cult to see how the lower level associations might come 
about: cells specific to a which continue to fire after 
the stimulus has stopped, or which fire at the termina- 
tion of the stimulus, acquire connections with some of 
the cells firing during the next stimulus, b, and so on. 
It is not so clear how the cells of the upper level of the 
cell assembly acquire their connections; paradoxically 
they must not be fired by anything less than the whole 
word yet they acquire connections with all the compo- 
nents of the word, most of which will be over by the 
time the whole word has been received. It seems likely 
that this difficulty can only be overcome if rehearsal 
of the word takes place. Then, as this is going on, a 
group of cells fired by the combined efforts of a and 6 
can become associated with both the A and B cell 
assemblies as they keep recurring during the rehearsal. 
It should be noted that the cells that fire as an after- 
discharge of a plus 6 will be different from those that 
fire after a stimulus 6 plus a. Hach of these groups 
also establishes different associations with the A and B 
cell assemblies, the former is more strongly connected 
with A and needs help from the lower-level A-B asso- 
ciations to fire B, whereas the reverse is true for the 
b-a group. 

In summary, the sequence of events during the 
establishment of a complex motor cell assembly, such 
as that for a word, seems to be somewhat as follows. 
Before the word has been properly learned its compo- 
nents can only be repeated together in the right order 
immediately after they have been presented, utilizing 
the immediate memory scanning mechanism described 
earlier. If the word is presented frequently, some per- 
manent connections are established from the cell as- 
sembly involved in one movement to that involved in 
the next, and at the same time other neurons that are 
fired only by the combined facilitation of all the ele- 
ments of the word acquire connections with all the 
movement cell assemblies. ; 

One puzzle remains: when the word has been learn- 
ed, the scanning neurons, now no longer needed to 
maintain the sequence of the elements in the word, are 
freed to scan sequences of words instead. The scanning 
neurons seem to transfer their activities smoothly from 
the cell assemblies for individual movements to the cell 
assemblies for words. The scanning neurons may be 
expected to associate themselves with any neural 
activity that goes on at the time they are firing, so 
the association with the new complex assemblies 
presents no problem. The real problem is to explain 
why the scanning chain ceases to form associations 
with each movement. 

One possibility is that the scanning chain does not 
advance until an unexpected event occurs. As long as 
hi ee ae stimuli fit into an existing cell assembly 

y do not disturb the scanning neurons; and simi- 
larly, during reproduction, as long as there are per- 
manent interconnections between the facilitated move- 
ments, no scanning occurs. This does not explain how 


nd 1, Heft 2 
Juli 1961 


e trick is done but it does indicate that there may be 
relation between the arousal system, which SHarp- 
SS (1956) has shown to be excited primarily by novel 
muli, and the scanning mechanism. This is also 
ggested by the fact that nonspecific neurons of the 
pe required by the scanner are found in the brain- 
m structures concerned with arousal. Further sub- 
intiation is provided by some data of Kimura (1960). 
e finds that patients with some types of “centrence- 
alic” epilepsy (i.e. malfunctioning of nonspecific 
ojection networks) are poor at serial learning and 
ve difficulty putting letters presented in one order 
0 a different order. 

It is possible to speculate, within the framework 
the theory outlined here, concerning the failure of 
pected components of a stimulus to produce arousal 
to disturb the scanning neurons. Let us suppose 
it, in addition to the scanning neurons with learning 
nnections to the motoneurons, our model has a 
stem of arousal neurons which have permanent 
ilitatory connections to the motoneurons. The 
ousal neurons are subjected to the same inhibitory 
Tuences as the scanning neurons so that when 
ytoneurons fire they are suppressed. The new model 
fers from the old in that a stimulus will not normally 
e its motoneuron without facilitation from the arou- 
system. This means that there must be a burst of 
sivity from the arousal system (and hence from the 
mning system) at the beginning of each movement. 
wever, after a word has become familiar, each 
arate movement of the pronunciation facilitates the 
xt, so there is no longer any necessity for the arousal 
ilitation. The movements can then run together and 
intain a continuous inhibition of the arousal and 
nning systems. 

At the end of the word no further motor cell 
emblies are pre-facilitated (unless the word is part 
a cliché) and the inhibition then stops long enough 
allow the next set of scanning neurons to fire and 
juire connections with the upper-level cell assembly 

the word, and for the arousal system to get the 
<t word started. In reproduction the same process 
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is repeated; during the pronunciation of a familiar 
word the component movements are run off conti. 
nuously by the associations between the low-level cell 
assemblies, and the scanning chain and arousal system 
are suppressed until the end of each word. They are 


then released long enough to provide the association 
for the next word. 
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Summary. Feedback mechanisms exist in all the periferal 
se organs including the eye, which acts as a highly efficient 
ition control servo system. Histological studies so far 
e not revealed the precise circuitry of the eye movement 
trol system but some information about it can be ob- 
ed by a study of the sources of feedback. Existing theo- 
have considered three types of feedback originating in the 
lomotor tract, in the proprioceptive fibres of the extrinsic 
muscles and from retinal image displacement. In the 
ent experiments an optical arrangement has been used 
vary or eliminate the amount of information available 
1 retinal image motion, and the response of the eye to 
ale harmonic displacement of a target has been recorded. 
‘response curves of gain (eyeball movement divided by 
et motion) against frequency indicate that the system is 
linear when the image falls in the retinal region which 
wensitive to position. Outside this area, retinal image 
tion is used as negative feedback but the information 
1 the oculomotor tract must be regenerative. There is 
evidence for feedback proportional to the first derivative 
yeball position and this function is ascribed to the pro- 
ceptive signals; this form of feedback appears to saturate 


for large amplitude movements, thus avoiding heavy damping 
of the flick movements. 

A schematic eye movement control system having the same 
characteristics as the eye is proposed. The transfer function of 
this system indicates that it should be unstable if the sign 
of the retinal image feedback loop is reversed. Experiments 
with this form of feedback show that steady fixation is im- 
possible and the eye performs a pendular nystagmus. 

Introduction 

In order than an organism may be conscious of 
its environment,~ information about the external 
world derived from the sense organs must be trans- 
mitted to the central nervous system. Thus feedback 
systems must, in varying degrees of complexity, play 
their part as components in the organisation of all 
periferal organs. Such systems are functionally less 
complicated than those involved in brain organisation, 
and have the advantage of being more readily ac- 
cessible for experiment. 
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The control system of the eye, which has been the 
subject of this investigation, involves an example of 
such a mechanism. It enables the visual system to 
achieve maximum acuity by positioning the image of 
an external object on the central fovea. This can be 
done if the system employs a signal proportional to 
the displacement of the image from the fovea, and 
controls the movement of the eye in such a way as to 
reduce this discrepancy to zero. This feature re- 
presents the essential behaviour of a position control 
servo with negative positional feedback. In addition, 
the eye control system is able to distinguish between 
retinal image movement produced by voluntary 
rotation of the eye, and image movement resulting 
from the displacement of objects in the external 
world, thus indicating that there must be at least one 
other informationally independent feedback pathway. 

Histological studies have been unable to establish 
clearly the circuitry of the eye movement control 
system. WHITTERIDGH (1960) has reviewed evidence 
for the existence of nerve fibres leading to and from 
the eye, and has concluded that the projection of 
these fibres onto the brain are uncertain. ‘In vivo’ 
experiments on laboratory animals have demonstrated 
that the various forms of optical nystagmus arise from 
many different areas of the brain, and that the selec- 
tive destruction of one more of the functional centres 
may only slightly modify the behaviour of the system 
as a whole. 

The control system of the eye at a central level 
thus involves a complicated interconnected network 
of funtions enabling the animal to perceive a stable 
world within which the assessment of position and 
velocity may be made. In principle however, the 
minimum organisation necessary to achieve the ob- 
served elements of behaviour, can be deduced solely 
from a study of the feedback sources. 

Thus, in this context, the problems of visual 
stability depends for its solution firstly on knowledge 
of the origin and nature of the feedback signals, and 
subsequently on knowledge of how the information 
derived from these signals is processed. The two 
theories developed to explain the observations of 
human eye behaviour have been called the inflow and 
the outflow theories. Both rely upon information 
from retinal displacement, and differ only inthe pro- 
posed origin of the alternative information. The 
former theory suggests that information is derived 
from proprioceptors in the extrinsic eye muscles, 
whilst the latter assumes that the ‘command’ signals in 
the oculomotor tract controlling the. eye are moni- 
tored and fed back to be compared with retinal in- 
formation at some central level. 

It is not possible, however, on the assumptions of 
the inflow theory, to explain the evidence that 
patients suffering from paralysis of extrinsic ocular 
muscles experience visual world movement. External 
objects appear to move in the direction in which sub- 
jects wish to move their eyes, despite the fact that 
they are unable to make voluntary movements. The 
observations have been reported in detail by Korn- 
MULLER (1930). 

HELMHOLTZ was the first to note that this ob- 
servation can only be explained by the outflow theory 
and the result would appear to indicate that pro- 
prioceptive information is not required by the visual 
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system. However, Coopmret al. (1953) have de 
scribed work on the muscle spindles of the extrinsic 
eye muscles of sheep and goats. Passive stretch wai 
applied to the inferior oblique muscle and the im 
pulses from single afferent nerve fibres were recorde¢ 
The extension was of the order 0.7 mm which wo 
correspond to an angular rotation of approximatelj 
1.7° for the human eye. Graphs were plotted of th 
impulse frequency as a function of time in response t 
these small extensions, and the impulse frequency wai 
found to be proportional to the first differential co 
efficient of the input, and also to contain a smal 
steady state component in the form of a continuow 
discharge at a higher rate than the resting discharge 
The continuous component did not adapt out durin 
the periods of extension. Histologically, the ey 
muscles of the goat contain spindles of essentialh 
similar type and distribution to those found in t 
extrinsic eye muscles of man. It may therefore b 
reasonable to suppose that in man also, for eyeba 
rotations of a few degrees only, information about th 
rate of change of angle with time, may be signalled b 
the proprioceptors. . 

Thus far, we have evidence of positional informatio 
derived from the oculomotor tract, velocity and prok 
ably some positional information from the extrins 
eye muscles, and positional information (ie. 
placement from the central fovea) from the retin 
Together with the oculomotor tract forming the fo 
ward path, these signals complete the feedback loc 
of a system which behaves as a highly efficient sery 
position control under normal viewing condition 
The application of linear feedback analysis to the 1 
sponse of such a servo system under differing opera 
ing conditions can, in principle, provide informatit 
relating directly to the organisation of the systet 
The experiments described in this paper were @ 
signed and carried out with this object in vie 

1. Definition of the feedback factor. In norm 
vision, when the eye rotates through an angle #, 
image of a stationary point in the external world 
displaced on the retina through a distance d= ft 
where R is the distance of the rear nodal point of # 
crystalline lens system from the retina. An optic 
apparatus has been built which has the effect 
multiplying the retinal displacement by a factor 
(termed the feedback amplification factor). T 
modified displacement d’ is now given by the equatio 


h 
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The magnitude of F can be adjusted to any po 
tive or negative value or to zero. 


2. Apparatus. Fig. 1 shows a schematic arra: rk 
ment of the apparatus used. The source S illuminati 
the target placed at 7’ with a beam of collimat 
light; the source is then refocused by the lens L, 0 
a mirror attached to a contact lens worn by the | 
perimental subject. 

When the eye and mirror system rotates throv 
an angle #, the reflected beam of light is rotai 
through an angle 29. The image of the target 7 
formed at O, and, for a rotation of 0, is displat 


of the lens L,. If the image at O is viewed thro 
lens of focal length f,, then the image will appeal 
rotate through an angle of 20/,/f,. The angular ¢ 
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ement of the image with respect to the eye ball, 
il therefore be: — 


ee RN te | (ii) 


The resultant linear displacement of the image of 
on the retina will be: 


d' = RY = RO {(2f5/f4) —l... ... 
om equation (i) we have d’=F Rd. 

Therefore 

F = {(2fs/fs) —V} (iv) 

If the ratio of the focal lengths (fs/f,) is made equal 
z, (i.e. the system forms a telescope of magnification 
then # =0, and from equation (ii) % is also zero. 
us the image seen by the subject will rotate through 
2 same angle as the eye itself, and the image of 7’ 
ll be stabilised with respect to the retina. By 
justment of the ratio f;/f,, values of F in the range 
>F>—1 can be achieved with a roof prism at the 
int P (Fig. 1), or a range of —o< F< —1 if a 
ine mirror is substituted for the roof prism. 

The response of the eye to periodic displacements 
the target under various values of F is recorded by 
sans of another beam of light, separated from the 
escopic system. The optical design of the recording 
stem is similar in principle to that associated with 
e projector following the source 8; the target in 
is case is a narrow vertical slit illuminated by colli- 
ited light from the source S’. A lens analogous to 
focuses S’ onto the mirror attached to the contact 
is and on subsequent reflection focuses the target 
to the horizontal aperture of the camera.. The 
mera records simultaneously the displacement of 
e target, the response of the eye and the switched 
tput of a crystal clock beating one second intervals. 
»vements of the eye ball in the horizontal plane only 
> measured. 

To avoid large vertical eye movements displacing 
e recording beam from the camera aperture feed- 
ck of value F = + 2 is introduced to improve the 
ubility in this plane. This feedback is produced by 
= introduction of a correctly orientated dove prism 
the optical path between 0 and Z,. The prism has 
effect on the optical behaviour of the system along 
> horizontal axis. #' = -+2 represents motion of the 
inal image in a direction opposed to the motion of 
2 eyeball and the enhanced stability that is pro- 
ced by this form of retinal feedback, has been de- 
‘ibed subjectively by Riaes etal. (1953) as a 
cking on’ of fixation. 

The target is an opaque dise with a waveform in- 
ibed as a thin transparent continuous line. The 
lial displacement of this line obeys the equation 


(ili) 


r=r,taSiny. 

A horizontal masking slit of the same width as the 
e is placed immediately in front of the disc, which 
driven by a velocity controlled servo motor capable 
being set to a number of predetermined speeds. 
e result is to produce a spot of light which moves to 
d fro with simple harmonic motion of amplitude a 
d frequency governed by the speed of rotation of disc. 

3. The Hxperiment. The experimental subjects 
re required to track an oscillating patch of light, 
ich was 5 min arc square, with the left eye. The 
paratus was adjusted on each occasion to some 
jue of F chosen from 0, +1 or +2. 
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The value F =0 represents the case of the retinal 
feedback loop being broken, and is of particular 
interest; /’=-+-1 represents the condition of normal 
vision and #=-+2 produces a state in which the 
image movement is twice that normally caused by a 
given eye movement. 

The horizontal eye movements of two subjects 
were investigated, and the response %, of the eye was 
compared with the input #,; for a range of frequencies, 
using various values of }; and F. The amplitudes of 
the input displacements of the target used in the 
experiments were 1.1, 2.0 and 3.4°. 

Some examples of the recordings made whilst 
tracking the target at low frequencies are shown in 
Fig. 2. Smooth following movements are made by 


Fig. 1. Apparatus for varying the magnitude of retinal image feedback and 
for recording eye movements 


both subjects at these frequencies but rapid flick 
movements appear at intervals to correct amplitude 
and phase errors. 

The records displayed in Fig. 3 show the following 
movements at high frequencies. The subject P.N. 
maintains a relatively accurate sinusoidal tracking 
motion though slightly more erratic than at low 
frequencies, whilst the eye movements of the subject 
E.N. degenerate into a square waveform. The move- 
ments for this subject at high frequency are therefore 
composed almost entirely of flicks. 

In Fig. 4 are shown the eye movements for the 
subject P.N. under the influence of feedback F = + 2 
and # =0. A large number of phase correcting flicks 
are present in the record made with a feedback factor 
of F=+2. A feature which demonstrates the en- 
hanced sensitivity to phase error induced by the in- 
creased feedback. The record of eye movement during 
zero retinal feedback again exhibits smooth following 
movements. -Variations in amplitude occur periodi- 
cally as also do variations of the mean position of the 
following sinusoidal motion. 

4. The Response Curves for the Eye. The average 
amplitude of a subject’s response over many cycles 
was measured at various frequencies up to a maximum 
of 2.5 cps. For frequencies greater than 1.2 cps it was 
found that both subjects although unable to resolve 
the target during tracking, were nevertheless making 
small amplitude sinusoidal eye movements of the 
correct frequency. The overall gain #,/0; expressed 
in decibels, was calculated and plotted against the 
frequency for each input amplitude. Response curves 
for the subject P.N. at large and small values of #; are 
shown in Fig. 5. The curves do not approach the same 
asymptote as the frequency tends to zero; this 
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sndicates that the behaviour of the system is somewhat 
nonlinear, a fact which is not altogether unexpected. 
However, the differences in asymptotic values at these 
low frequencies do not exceed 1.5 db and are small 
compared with the variations in response for different 
values of the feedback factor F. 
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Fig. 3. Comparison of the eye movements of two subjects when tracking a sinusoidal stimulus at high frequencies using normal vision. Note that sul 
ject E. N. resorts in flick movements for tracking at frequencies above 1 cps 


Further evidence of non linear behaviour is indi- 
cated by the fact that the asymptotic value of the 
gain in normal vision at low frequencies is less than 
unity. The reason for this result can be attributed, 
in part at least, to the presence of the positionally 
insensitive zone in the central fovea, indicated by the 
measurements of BarLow (1952), and studied more 
recently by Cornsweer (1956) and GiEzER (1959). 

Observations on the eye movements of subjects 
carefully fixating small targets have shown that the 
image may wander over a central zone of the fovea, 
about 6 min arc in diameter. Maximum discrimination 
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Comparison of the eye movements of two subjects when tracking a sinusoidal stimulus at low frequency using norma lvision 
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is achieved subjectively at all points within the Zone, 
but the position of the image within this area cannot 
be identified. As a consequence of the absence oi 
positional information close to the centre of the fovea. 
the retinal feedback signal must be non linear for smal 


displacements of the image. : 
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SubjectEN. Frequency /o¥cps, F=+/ 


The differences in response of the two subjects 1 
normal vision are displayed in Fig. 6. An analysis ¢ 
the behaviour of the two subjects for various valu 
of F and #; has shown that the gain for subject P. 
is about 3 db higher than that achieved by E. N. f 
F=0 or +1 at an input amplitude of 3.4°. T 
difference is reduced if F =-+2 or if the input a 
plitude is made smaller. 

The variation of the gain-frequency characteris 
of the subject P.N. as a function of F has been plot 
in Fig. 7. The most interesting feature of these cury 
is that the gain of the system for =O (i.e. ze 
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inal feedback) is greater than unity, lending 
‘ther weight to the idea that retinal information is 
od as negative feedback. 

It now remains for us to decide upon the type of 
atrol system which would have a response similar 


and for all values of F. Thus we must reject the possi- 
bility of feedback from any source proportional to the 
second derivative, and, for the small rotations used in 
these experiments, the results are characteristic of a 
single time constant network. The first derivative 
rin 
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Fig. 4. Examples of tracking movements with no retinal feedback and with enhanced retinal feedback 


en 
ment 


that represented by the curves shown above. feedback signal needed to produce such a system we 


ese systems can be divided into minimum-phase and 
n-minimum-phase types. We can test if the network 
$ minimum phase lag by applying the analysis 


propose to identify with proprioceptive signals similar 
to those described by Coopsr et al. (1953) but these 
signals cannot be regenerative in nature for in this 


veloped by Bonk (1945) who has examined circuits 

ving only one information pathway between input db 

d output. His treatment enables one to predict the : 

ase-frequency characteristic from a gain-frequency eee : 
gram provided that the system is stable without Cea LN 
dback. ¥ Ke 08 
Fig. 8 shows the phase lag computed from the -5 ae 
DE equation, compared with the actual phase lag AG 
asured from the photographic records for F =0. 
e actual phase lag is very much less than the pre- 
ted phase lag, which must mean that the control -10 \ 
stem of the eye is a non-minimum-phase network. \ 
d. The Organisation of Feedback Signals. The in- \ 
mation that we have accumulated about the be- \ 
viour of the eye movement control together with \ 
- conclusions that were drawn in the earlier dis- i 
ssion of the nature of the feedback signals, now 

vble us to deduce something about the basic organi- 

ion of this control. : 


The Bode analysis has indicated that the control -20 

tem of the eye is non-minimum-phase in character Pp ample 

1 we know that the gain of the existing system is il er x 
ater than unity when the retinal feedback loop is . eae \, 


mn. Systems employing regenerative feedback are 
-only examples of non-minimum phase networks 
ying an overall gain in excess of unity; on the basis of 
3 information we must infer the presence of a regene- ar 
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ive or unstable loop in the eye movement control. 


To complete this argument, we should now identify 
site of the regenerative feedback loop. However, 


do this, it is necessary to make one further de-_ 


tion. In Fig.9 the Nyquist diagram for zero 
nal feedback has been plotted for the subject P.N. 
» essential requirement for stability is that the 
a should not exceed unity when the phase of the 
put is at 180° with respect to the input. It will be 
1 from the diagram that the actual phase shift 
s not exceed 90° and this is true for both subjects 


Frequenty 


Fig. 5. The gain versus frequency characteristic for the eye of each subject 
changes very little with amplitude at low frequencies 


case the control system would have no stable solution. 
However, theeyemovement controlsystem isstillstable 
when / =0, and we are led to the conclusion that it 
is the oculomotor feedback path which is regenerative. 

6. Schematic eye movement control system. We may 
now construct a model embodying the features we 
have discussed. The model does not represent complete 
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identity with the organisation of the eye, but is 
proposed as being the minimum logical structure capable 
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Fig. 6, Comparison of the response of two subjects when tracking a 
sinusoidal stimulus 
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Fig. 7. Variation of the gain for different values of retinal image feedback 


of reproducing the behaviour of the control system. 
The model is shown in Fig. 10, the symbol K, re- 
presents the gain of an amplifier which has zero phase 
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shift, whilst H, B and K, are the attenuations of the 
oculomotor, retinal and proprioceptive feedback loops 
respectively. The factor F isthe feedback amplification 
factor introduced by the optical system. The transfer 
function of the model is given by : 


| K, 
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Fig. 8. Measured values of phase lag compared with values predicted fro 
the Bode equation ’ 


The data obtained from the experiments reporte 
can be used to calculate the values of the parametel 
Koy Ka, db and: The results for the subject P.I 
have been analysed in this way giving the solutio 

H = K,=0.88 and B= 0.92 

It is worth noting that all the parameters are | 
the order unity. This may well be expected for th 
Gam 
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Fig. 9. Nyquist diagram for eye movements when tracking a sinusol 
stimulus, The number against each experimental point indicates 
frequency of the stimulus — 


transmission system is most probably composed 
synapses which operate on an all or none basis. 1 
value of K, is derived and discussed later in the ne 
section. - 
7. Some properties of the model. Inspection of 
transfer function reveals that if the sign of the retil 
feedback were changed, making the retinal informati 
loop also regenerative, the system would be unstal 
and therefore fall into spontaneous oscillation. 
Positive retinal feedback can be achieved sim’ 
by arranging the apparatus so that F takes a negat 
value. The transfer function indicates that the syst 
is unstable when # =—0.28 and experiments h 
shown that a pendular nystagmus does indeed oce 
negative values of / whilst attampting to fixat 
stationary target. Values of the feedback factor | 
than F =—0.3 were required by one subject P. 
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ist a slightly lower figure F =—0.5 was required 
the other subject. 

After some practice, both subjects learnt to main- 
n stability of fixation for values of F > —1. However, 
values of /<—1, continuous fixation was found 
be impossible and an involuntary pendular nystag- 
is prevented observation of the target. This 
enomenon has also been reported by Ten DoESsHATE 
54), HepLuN and Wurre (1959) and Riecs and 
LUNAY (1959). An example of a recording of the 
stagmus is shown in Fig. 11 for the subject E.N. 
e feedback factor for this experiment was F =—5. 
An equation relating the phase lag of the system 
the frequency can be derived from the transfer 
1ction. Using this equation, calculations of Ky, 
> proprioceptive feedback constant, may be made 
d show that K, varies between 0.017 for F=0 and 
78 for F = + 2. It would appear, therefore, that as 
> eye movement increases in amplitude, the value of 
decreases, or in other words a form of saturation is 
iched for an amplitude of a few degrees. 

This non-linear behaviour of K, may be explained 
the inertia of the eye ball is taken into account. 
‘thematically, inertia enters the transfer function 


rim 
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sensitive control over the speed of response of the con- 
trol system as a whole. Thus, when the feedback is 
large the system is heavily damped, and the response 
is slow. In the case of the eye, a condition of heavy 
damping may be an advantage during fixation, 
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Fig. 10. Schematic eye movement control system 


however for movements between fixation points 
several degrees apart a rapid response, and therefore 
small damping, would be desirable. Such a change of 
speed of response for different tasks would be most 
easily achieved by altering the value of K, in precisely 


bjectEN. Frequency of oscillation 0-58 cps. F=+5 


Fig. 11. A recording of the nystagmus produced by positive retinal image feedback 


a term proportional to the angular acceleration 
} (dt? and indicates that the Nyquist diagram 
yuld cross into the second quadrant. SuNDER- 
UF (1960) and TrrvoxkEr et al. (1961) have derived 
ponse curves for the human eye which exhibit this 
wracteristic, but it is important to note that higher 
elerations than we have used were achieved in 
ir experiments by the use of larger eye movements in 
» same frequency range. The second derivative 
m has thus become of the same order as the other 
dback terms in their experiments and made its 
pearance in the observed output response. 

Physically, a control system with positional feed- 
sk and having inertia is of no practical use without 
ne form of additional feedback to damp unstable 
illations. First derivative feedback can fulfil this 
‘pose, and must do so in the case of the eye. The 
gnitude of this derivative component maintains a 


the manner indicated by the experimental results 
above. A large K, is required for normal fixation 
whilst a small value of theproprioceptive feedback 
constant would facilitate rapid rotations of the eye 
through several degrees. WuxstHEIMER (1954) has 
shown that the human eye is capable of acceleration 
of up to 30,000 deg sec~?, indicating muscle responses 
faster than those in many other part of the body. 

One further useful feature of the derivative feed- 
back signals may be suggested at this point. Dirrcu- 
BURN (1955) has reported experiments which in- 
dicate that foveal vision is suppressed during flick 
movements of the human eye. A similar result has 
been reported by Lzerrvry (1960). The values of K, 
are all small and it is only when d#,/dt is of the order 
20 deg sect that the magnitude of the derivative 
feedback becomes of the same order as the other 
feedback sources. During fixation this velocity is 


88 D. H. Fenper and P. W. Nyz: An Invest 


only exceeded when a flick occurs, and the large signal 
may be employed for the suppression of vision. 


Discussion 

DrrenpuRN and Grnspore (1952) and RiaaGs 
et al. (1953) have desribed the results of experiments 
which suggest that the involuntary eye movements 
made during fixation are of fundamental importance 
in normal vision. The origin of these movements and 
the question of whether they are related to retinal 
activity has been discussed by NACHMIAS (1959) and 
GaaRDER (1960), but at present no clear answer is 
available. CoRNSWEET (1956) has suggested that in- 
voluntary eye movements are a consequence of in- 
stability in the oculomotor system, used in this sense 
to include all feedback pathways controlling the eye. 
This proposal agrees with our conclusions. Only a 
small amount of regenerative feedback is required to 
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Fig. 12. Median amplitude of involuntary eye movements as a function of 
frequency 


produce the state of instability described in section 7, 
we must therefore conclude that in the absence of 
retinal feedback, the eye position control is on the 
verge of instability. 

The results discussed in section 4 indicate an 
insensitive area in the central fovea. All points 
within the zone are of equivalent efficiency as regards 
discrimination and information about the position of 
the image within the central fovea cannot be trans- 
mitted. The size of this zone has been given by 
GLEZER (1959) to be from 4 to 6 min arc in diameter. 
During fixation in normal vision, the point of interest 
in the visual field is continually scanned across the 
retina and may frequently wander out of the central 
region of the fovea. A displacement signal will there- 
fore be generated at the retina, and fed back in such a 
way as to minimise the error and produce stability. 


However, when the image returns to the insensitive 
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zone no retinal feedback is generated, and the fee 
back system that remains, being only margina 
stable, will perform the oscillations which have be 
described as the flick, drift and tremor associat 
with normal eye-movement. This hypothesis wot 
predict that the amplitude of involuntary moti 
should be approximately equal to the diameter of t 
insensitive zone. Fig. 12 shows the median amplitu 
of the retinal. image excursion of the subject P. 
plotted as a function of frequency. In the range fre 
0.1—20 cps, the median amplitude of movement 
less then 6 min are, and is in good agreement with 1 
hypothesis. | 
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IFIP-KONGRESS 1962 


- Aufruf zur Anmeldung von Vortrdgen. Die IFIPS (Inter- 


ional Federation of Information Processing Societies) wird 
vom 27. August bis zum 1. September 1962 in Miinchen einen 
Kongre8 abhalten. 
Gegenstand des Kongresses werden alle Gesichtspunkte der 
Informationsverarbeitung und der digitalen Rechenanlagen 
sein, einschlieBlich folgender Teilgebiete: 
1. Informationsverarbeitung in der Wirtschaft (,,Business In- 
formation Processing‘) z.B. Datenverarbeitung in Handel, 
Industrie und Verwaltung (data processing in commerce, in- 
dustry and administration). 
2: Informationsverarbeitung in der Wissenschaft (,,Scientific In- 
formation. Processing“) z.B. numerische Mathematik (numeri- 
eal analysis); Rechenverfahren der angewandten Mathematik, 
Statistik und Technik (calculations in applied mathematics, 
statistics and engineering); Datenreduktion (data reduction) ; 
Probleme der Unternehmensforschung (operations research). 
3. Zeitechte Informationsverarbeitung (,,Real Time Information 
Processing“ ) z.B. Reservierungssysteme (reservation systems) ; 
‘Regelung durch Rechenanlagen (computer control); Verkehrs- 
regelung (traffic control); Analog-Digital-Konvertierung (ana- 
log-digital conversion). a 
4. Informationsspeicherung und -wiederauffindung (,,Storage 
and Retrieval of Information“) z.B. Speichervorrichtungen 
(memory devices); Bibliotheks-Kataloge (library catalogues). 


5. Sprachiibersetzung und Sprachanalyse (,,Language Trans- 


lation and Linguistic Analysis‘). 

6. Digitale Nachrichteniibermittlung (,,Digital Communication“) 
z. B. Verschliisselung (encoding); Entschliisselung (decoding) ; 
fehlerentdeckende und fehlerkorrigierende Codes fur digitale 


Dateniibertragung (error detecting and error correcting codes 


for digital data transmission). - 
7. Kiinstliche Wahrnehmung und Intelligenz (,,Artifical Percep- 


_. tion and Intelligence“) z.B. Erkennen von Formen (pattern 


recognition) ; biologische Modelle (biological models) ; lernende 
Maschinen (machine learning); Automatentheorie (automata 
theory). : 

8. Neuere Fortschritte bei Rechenanlagen (,,Advanced Computer 
Techniques) z.B. logischer Entwurf (logical design); logische 
Elemente (logical elements); Speichervorrichtungen ‘(storage 
devices); iiberschnelle Rechenmaschinen (ultra high-speed 
computers); Programmierungsmethoden (program  techni- 
ques); ALGOL. 


9. Ausbildung zB. Auswahl und Schulung von Rechen- 


maschinen-Spezialisten (selection and training of computer 
aaa Einfiihrung von Nicht-Spezialisten in den Ge- 


rauch von Rechenmaschinen (training of non-specialists in the . 


use,of computers); Informationsverarbeitung im Hochschul- 
lehrplan (information processing as a University subject). 
; nas! v 


— Linear Algebra — Automatic Programming — 


_ Inexpensive Computers — Ultra High Speed 
_ File Memories — Fast Memories — Special Codes: 


~ Computer Field — Numerical ‘Methods and Aut 
_ — Is ALGOL only an automatic coding langu: 


_ Should Business Data Processing be real time 


Equipment ? — Who ought to design the f 


The International 8 mposium on the Transmission 


7. > Oe 
a fs . 
¥ Sak 7p Md 
aver: 

f. 


Recall of Sequences. With 2 Figures in the Te 


10. Verschiedenes z.B. die Ausbreitung des Geb 
mationsverarbeitung. ; ty 
In jeder Kategorie sollen, soweit méglich, Anwend: 
Rechenanlagen, Programmierung, Systementwu 
Entwurf, Ausriistung und Hinzelteile behandel 
Vortragsanmeldungen, begleitet von einer Zusai a 
in englischer Sprache im Umfang von 500—1000 Wea 
sollen bis 15. September 1961 an den DARA-Program 
schuB fiir IFIP-KongreB8 62 (Obmann: Prof. Dr. F.L.B 
Institut fiir angewandte Mathematik der Johann 
berg-Universitat, Mainz, Jakob-Welder-Weg 7; stellv 
der Obmann: Dr. H. Brnurne, Max Planck-Institu 
und Astrophysik, Institut fiir Astrophysik, Abt. 
Rechenmaschinen, Miinchen 23, AumeisterstraBe) 
werden. — Die Vortragsanmeldungen werden auf 
Zusammenfassungen vom internationalen Prograi 
der IFIPS gepriift werden. Die Autoren der ange 
Zusammenfassungen werden bis zum Marz 1962 eine A 
rung erhalten, ihre vollstiindigen Manuskripte (in Fran 
oder Englisch) dem Programm-Komitee zur endgiil 
fung vorzulegen. — Zusatzlich zu den ausgewahlte: 
werden Vortrige auf Kinladung, Symposien und vor 
Diskussionen (,,panel discussions‘‘) stattfinden. Anreg 
hierfiir mégen ebenfalls an den DARA-Pro 
gerichtet werden. , 
Proposal for titles and subjects for Symposia and pa 
Mathematical Programming (Dynamic-, Linear. 
of Languages — Linguistic Analysis — Switching The 


0 
Con 


— Character Recognitions — Self-repairin 
Business Games — Game Theory — Product 
Integrated Data Processing in Business — Tr 


sufficient qualities for advanced coding ? — To ~ 
should the use of computers be part of the « 
research on a University level? — Practical 
priority programming in computer systems — 1] 
the hardware follow the automatic programming. 


Electronic Data Processing be measured econom 
Which criteria are used in the selection of Data 


and who does it? — Practical experience of tim 
Neuro-physiological aspects of man and machine. 


ing of Information has been cancelled because t 
the call for papers was inadequate for a program. 
character appropriate to an international sym: 
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